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RESUMEN

El propésito de este trabajo fue el de estudiar el balance hidrico e intercambio de gases en dos especies
de mangle de 1a costa norte de Venezuela, con mecanismos contrastantes de regulacién de la salinidad interna:
Rhizophora mangle, planta ultrafiltradora y Avicennia germinans, planta secretora. Adema4s, s¢ evalué el efecto
de la orientacién y posicién de las hojas sobre el balance de carbono de estas dos especies.

La asimilaci6n de carbono y transpiracion, el potencial hidrico foliar asi como el potencial osmético del
agua del xilema y su contenido en nutrientes fueron estudiados tanto en la época himeda como en la seca, en
hojas expuestas y sombreadas y con diferentes dngulos de inclinacion.

Los potenciales hidricos minimos de las dos especies , disminuyen progresivamente desde finales de la
épocahiimeda hasta mediados de 1a época seca. Ambas especies experimentan grandes variaciones del potencial
hidrico foliar mostrando pérdida de turgor durante algunas horas del dia. La tasa fotosintética de A. germinans
disminuye considerablemente en la época seca, en contrate, la de R. mangle aument6 durante esta época. La
orientacién de las hojas en ésta iltima especie evita que las altas radiaciones las sobrecalienten por encima de
la temperatura 6ptima para fotosintesis aunque la transpiracién y conductancia son similares en hojas verticales
y horizontales. Avicennia germinans mostr6 una tasa fotosintética superior a R. mangle pero también una tasa
de respiracién nocturna superior, lo cual puede deberse a los costos energéticos que involucra el mecanismo de
secrecion de sales.

Los resultados sugieren que el mecanismo de secrecién de sales debe resultar mas costoso en términos de
crecimiento aunque permite una mayor tolerancia a la salinidad.

Palabras claves: Relaciones hidricas, intercambio de gases, Rhizophora mangle, Avicennia germinans

ABSTRACT

The purpose of this work was to study water balance and gas exchange of two mangrove species with
contrasting internal salinity regulation mechanisms in the northern Venezuelan coast: Rhizophora mangle, a salt
excluder, and Avicennia germinans a salt secretor. The effect of leaf position and orientation on the carbon
balance of these two species was also evaluated.

Carbon assimilation and transpiration, leaf water potential as well as xylem osmotic potential and its nutrient
content were studied during both wet and dry seasons, on exposed and shaded leaves, and with different
inclination angles.
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Minimum water potential for both species decreased progresively from the end of the wet season to the middle
of the dry season. Both species experienced large variations in leaf water potential showing turgor loss around
midday hours. Photosynthesis and transpiration rates of A. germinans decreased considerably during the dry
season, while those of R. mangle increased. Leaf orientation in this last species avoids high radiation which would
overheat them above the optimum temperature for photosynthesis.

These results suggest that the salt secretion mechanism is more costly in terms of growth althoug it permits

a greater salinity tolerance.

Key words: Water relations, gas exchange, Rhizophora mangle, Avicennia germinans, mangroves

INTRODUCCION

Las raices de las plantas absorben continua-
mente sales que son transportadas hacia los tallos
y hojas a través del flujo transpiratorio. Para las
plantas halofitas, las cuales crecen en medios
salinos, esta absorcién puede llevar a una acumu-
lacién de sales en las hojas que alcance niveles
téxicos para las mismas. Bajo estas condiciones,
la supervivencia depende de dos alternativas:
evitar la entrada de sales a los tejidos foliares o
eliminarlas constantemente a traves de las hojas
(Waisel et al.1986).

El agua de mar contiene alrededor de 35 gra-
mos de soluto por litro, principalmente como
NaCl, y un potencial osmético de aproximada-
mente -2.5 MPa. Los mangles son las tnicas
especies arboreas que completan su ciclo de vida
en estas condiciones de alta salinidad (Flowers et
al 1986). Estas especies han sido clasificadas de
acuerdo a tres estrategias de tolerancia a 1a salini-
dad: las que excluyen sales a nivel de las raices
(ultrafiltradoras), las que acumulan sales en la
vacuola y por dltimo las que las secretan a traves
de las hojas mediante gldndulas especializadas.
Ball (1988a) cuestiona este esquema de clasifica-
ci6n, debido a que ninguna de estas estrategias
representan por si misma un mecanismo de tole-
rancia a 1a salinidad.

En general, todos 10s mangles excluyen sales a
nivel de las raices, sin embargo, las especies que
poseen gldndulas secretoras en sus hojas son
menos eficientes en la filtracién (Scholander et al
1962, 1966; Scholander 1968, Clough 1984), ya
que tienen la capacidad de excluir s6lo entre 95-
98% del NaCl en agua de mar, mientras que las
especies que no poseen estas gldndulas excluyen

entre 95-98% (Scholander et al 1966). Sin embar-
2o, en un estudio del balance salino en Avicennia
marina, una especie secretora, Waisel et al (1986)
mostraron que la filtraci6n de sales por las raices
era el mecanismo mas impotante, ya que s6lo el
40% de 1a sal que entraba por la corriente transpi-
ratoria era removida a traves de las gldndulas. Es
decir, que el mecanismo de secrecién no represen-
ta una solucién cuantitativa al problema de la
acumulacién en exceso de sales, aunque cualitati-
vamente puede contribuir al balance mineral de
las hojas, cambiando 1a relacién entre 1os iones
nutritivos y los interferentes. Aunque algunos
autores (Moon et al 1986, Waisel et al. 1986, Yeo
y Flowers 1986) han sugerido que la entrada
principal de iones a l1a corriente transpiratoria se
realiza a traves de vfas simpldsmicas, todavfa no
estd claro c6mo funciona el mecanismo de ultra-
filtracién

En cuanto al mecanismo de secrecién, parece
haber una divisién en relacién a las células invo-
lucradas en este proceso. Van Steveninck et al.
(1976) trabajando con el género Aegiceras, obser-
varon que en algunas células del meséfilo las
vacuolas contenfan grandes cantidades de solutos
orgdnicos y poco cloro, mientras que en otras la
mayor proporcién era de este elemento. Estos
autores, propusieron que estas ultimas células
podrian estar involucradas en el transporte de
sales hacialas gldndulas secretoras viael simplas-
to. La secrecion de sales a traves de las gldndulas
es un proceso activo, por lo tanto, la respiracién
debe jugar un papel muy importante al aportar la
energia necesaria para “bombear” las sales en
contra de un gradiente (Atkinson et al. 1967). Los
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resultados de Moore et al. (1972, 1973) mostraron
que la respiracion en hojas de Avicennia germi-
nans, especie secretora, se duplicaen el verano, lo
cual puede estar correlacionado con el aumento de
la incorporacién de sales por un mayor flujo
transpiracional durante esta época. Por otra parte,
estos autores observaron que la tasa respiratoria
en dos especies no secretoras (Lagunculariarace-
mosa y Rhizophora mangle) se mantuvo constan-
te tanto en verano como en invierno.

Las diferencias en los mecanismos de regula-
¢i6n de 1a salinidad interna entre especies (ultafil-
tracién o secrecién), que permiten mantener un
balance de sales fisiol6gicamente aceptables en
plantas que habitan en ambientes salinos, deben
conducir a diferencias en las relaciones hidricas
(potenciales hidricos, tipos y cantidad de iones
disueltos en el agua del xilema, conductividad
hidrdulica, etc.) y enel intercambio de gases (tasas
de transpiracion, asimilacion y respiracién; com-
portamiento estomético, etc.) dados los costos
energéticos diferenciales que involucran estos
dos tipos de mecanismos. El propdsito de este
trabajo es el de comparar el balance hidrico e
intercambio de gases de dos especies de mangle
con mecanismos diferentes de regulacién de la
salinidad interna: Rhizophora mangle, planta ul-
trafiltradora y Avicennia germinans, secretora.
Ademss, se estudio el efecto que puede tener un
cambio en la orientacién de 1as hojas, asi como su
posicion en el follaje, sobre el intercambio de
gases de las dos especies.

MATERIALES Y METODOS

Caracteristicas del drea de estudio y material
vegetal

En el drea de estudio, situada en el Parque
Nacional Morrocoy en las costas del Estado Fal-
con, Venezuela (10° 50°N, 68° 14°0), 1a precipi-
tacién anual es de aproximadamente 1050 mm
con una distribucién altamente estacional. Duran-
te la época seca (mayo-agosto), el potencial hidri-
codel suelo puede disminuirhasta-3.5 MPacomo
consecuencia de un aumento de los niveles de
salinidad del agua intersticial del suelo. Esto
significa que aunque los mangles se encuentren
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enraizados en sustratos parcial o totalmente satu-
rados de agua, pueden experimentar un estrés
hidrico importante durante la época seca. La tem-
peratura media anual es de 26° C con muy poca
variacién a traves del afio.

En el manglar estudiado, las diferentes espe-
cies se organizan en franjas bien delimitadas
donde Rhizophora mangle (mangle rojo) ocupala
zona mas costera o0 zona de incidencia del oleaje
y Avicennia germinans (mangle negro) se encuen-
tra en la franja opuesta en sentido hacia tierra
firme. Intermedio entre estas dos zonas extremas
crecen Conocarpus erectus (mangle botoncillo) y
Coccoloba uvifera (uva de playa) 1a cual es una
especie asociada al manglar.

Las especies seleccionadas para este estudio
fueron Rhizophora mangle L. (Rhizophoraceae) y
Avicennia germinans L. (Avicenniaceae), ambas
de origen neotropical con amplia distribucién en
el hemisferio Oeste incluyendo Africa Occiden-
tal. En el drea de estudio R. mangle es un drbol de
aproximadamente 10 m de altura con hojas sim-
ples, enteras coridceas y opuestas, cuyos pares
divergen unos de los otros en un 4ngulo menor de
90°, este arreglo tiene consecuencias arquitectura-
les importantes, debido a que se reduce el som-
breo mutuo y las ramas divergen en 4ngulos
variados (Tolimson 1986). Se caracteriza por
poseer “raices zancudas” y experimenta inunda-
ciones frecuentes de las mismas y las plantas mas
expuestas crecen con las raices completamente
sumergidas en el agua de mar. Avicennia germi-
nans es también un 4rbol que en el 4rea de estudio
puede alcanzar hasta 10 m de altura. Presenta
neumat6foros o rafces con geotropismo negativo
sobresaliendo del nivel mdximo al que puede
llegar el agua de las mareas. En su morfologfa
vegetativa A. germinans, se caracteriza por sus
hojas ovadas, simples y con filotaxis similar aR.
mangle. Presenta abundantes gldndulas secreto-
ras en la superficie superior de 1as hojas. En las
dos especies la orientacion delas hojas es diferen-
te, en R. mangle 1as hojas de la parte superior del
follaje se disponen en posicion casi vertical con
un dngulo aproximado de 10°, en tanto que 1as que
se encuentran en las partes media e inferior del
follaje, exhiben dngulos entre 45° y 90". En con-
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traste, las hojas de A. germinans no muestran una
orientacion definida y en los diferentes estratos
del follaje se pueden encontrar con diferentes
orientaciones.

Determinaciones de campo y de laboratorio

Serealizaron varios cursos diarios (en periodos
continuos de 24 horas) del intercambio de gases
en condiciones naturales, tanto en la época seca
como en la himeda, para 1o cual se utilizé un
sistema portdtil operado en el modoabierto (LCA-
2 System, Analytical Development Company,
Ltd., Hoddeson, Herts, Reino Unido). El sistema
consiste en una cdmara foliar, una unidad de
suministro de aire y un analizador de gases infra-
rojo. En cada hora de medicion se analizaban de 3
a 5 hojas de cada especie, en posicién normal en
sombra y expuestas al sol y en hojas en las cuales
se cambiaba el dngulo foliar normal mediante
alambres colocados alrededor de 1as mismas. Las
tasas de intercambio de gases fueron determina-
das a traves de los flujos, drea foliar encerrada
dentro de la cdmaray las diferencias de concentra-
cién de vapor de agua y di6xido de carbono entre
el aire de referencia y el de andlisis. Los cdlculos
se realizaron de acuerdo a von Caemmerer y
Farquhar (1981).

El potencial hidrico foliar (y, ) se estimé de las
mediciones con la cimara de presion, realizadas
aproximadamente cada 2-3 horas durante perio-
dos continuos de 24 a 36 horas. En cada medici6n
se tomaban tres hojas por especie, las cuales se
colocaban en bolsas de polietileno e inmediata-
mente se introducfan en la cdmara de presién. En
el laboratorio se determinaron S a 6 curvas pre-
sién-volumen para cada especie. Las curvas se
obtuvieron utilizando ramas hidratadas con agua
destilada, debido a que en plantas del manglar, el
grado de hidratacion de las ramas no afecta signi-
ficativamente 10s pardmetros del potencial hidri-
co (Rada et al. 1989).

Las temperaturas foliares se midieron con ter-
mopares de cobre-constantan (calibre 36) 1os cua-
les se colocaban en el enves de hojas con distinta
posicion y exposicion. La humedad relativa del
aire se obtenfa con psicrometros ventilados tipo

Assman colocados cercanos a las hojas en las que
se estaban midiendo los otros pardmetros. La
radiaci6n fotosintéticamente activa (RFA) se mi-
di6é con un sensor cuintico (LICOR) incluido
dentro de la cdmara foliar.

Lasaviadel xilema de cadaunade las muestras
se extrafa cada 2-3 horas con labomba de presion.
En el momento de obtener el potencial hidrico
foliar de la muestra, se aumentaba la presién de
0,3 a 0,4 MPa con el fin de obtener suficiente
volumen de extracto sin causar una dilucién de la
savia (Hamze 1985). El extracto se recolectaba
con una micropipeta para evitar contaminacién de
la corteza y del floema. El potencial osmético del
aguadel xilemay del suelo se determinaba psicro-
métricamente utilizando un microvoltimetro de
punto de rocio (Wescor HR-33) con sus respecti-
vas camaras (Wescor C-52). El contenido de
calcio, magnesio y sodio de 1a savia del xilema y
del agua fredtica se determiné por medio de
espectroscopia de absorcion atémica.

RESULTADOS

Enlafigura 1 se muestran los cursos diarios de
distintos pardmetros ecofisiol6gicos en R. man-
gle. Paraun dia de finales de 1a época himeda (26/
05/87, Fig. 1a), se obtuvieron valores bajos para
las tasas mdximas de fotosintesis, 5 umol m2 s,
aunque los valores de radiacion obtenidos fueron
bastante altos (cerca de 2000 umol m2 s ). Por
otra parte, para un dia de 1a época seca (05/07/88,
Fig. 1b) atin cuando la radiacién fué menor (por
debajo de 1400 umol ms-1) 1a tasa fotosintética
mdxima fué un poco mayor (6 umol m? s?),
Esta diferencia, parece deberse al efecto de las
temperaturas foliares 1as cuales fueron superiores
en la época hiimeda.

Los valores obtenidos parala transpiracién y la
conductancia foliar fueron mayores en la época
seca. El potencial hidrico foliar minimo (y . )
fué -4,7 MPa en la época himeda y -5,2 MPa en
la seca. Los valores de potencial osm6tico obteni-
dos a traves de las curvas presién-volumen (Tabla
1), muestran que hay un pequeiio ajuste en 10s
potenciales de saturacion y pérdida de turgor de
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una época a la otra, que parece estar correlaciona-
do con el potencial minimo del suelo en donde se
observa la misma tendencia.

Avicennia germinans mostré uncomportamien-
to contrastante (Fig. 2). Las tasas fotosintéticas
fueron mayores en el dia de la época himeda
cuando laradiacion y la temperatura foliar fueron
m4s altas, con un miximo de aproximadamente
10 pmol m2 s en horas del mediodia. Parael dia
de la época seca la tasa fotosintética méxima
alcanz6 un valor de 6 pmol m? s pero con la
radiaciOn y temperaturas foliares mas bajas, aun-
que los valores de conductancia fueron similares
para las dos épocas. El y . durante las épocas
himeda y seca (4,7 MPa y -5,4 Mpa respectiva-
mente) fué similar al de R. mangle y al igual que
esta especie, A. germinans muestra un ligero
ajuste osmotico en sus potenciales cuando cambia
delaépocasecaalalluviosa(ver Tabla 1). Porotra
parte, los potenciales osméticos del suelo son
ligeramente mas negativos que para R. mangle y
a la vez se hacen mas negativos hacia la época
seca.

Enlafigura3 puede observarse que larespuesta
fotosintética en funcién de la temperatura foliar,

en condiciones de campo, es diferente en las dos
especies. E1 6ptimo fotosintético en R. mangle se
obtiene con una temperatura entre 34" y 35°C,
mientras que en A. germinans la _temperatura
Optima para la asimilacién se encuentra alrededor
de los 37°C. También es importante notar que
mientras en R. mangle 1a tasa fotosintética empie-
za a declinar fuertemente cuando la temperatura
es de 37°C, A. germinans todavia a 40°C exhibe
una tasa fotosintética considerable y similar a la
tasa maxima.

Por otra parte, las temperaturas minimas de
fotosintesis para las dos especies se encuentran
alrededor de los 29°C para R.mangle y 27°C para
A. germinans, 1o cual indicaque el rango es menor
en la primera especie (10°C) en comparacién a la
segunda (13°C). Estos valores, aunque obtenidos
en condiciones de luz saturante, pero sin control
de este pardmetro, s6lo dan una indicacién aproxi-
mada de la influencia de la temperatura sobre la
fotosintesis en las dos especies.

Avicennia germinans mostré altos valores de
asimilacion y respiracién méximas en las dos
épocas, aunque la diferencia fué mayor para la
época hiimeda (Tabla 2). Sin embargo, larelacién
Asimilacién/Respiracion fué mayor en R. mangle

Tabla 1. Potenciales osm6ticos de saturacién (y, 100) y de pérdida de turgor (y,°) obtenidos con curvas
presién-volumen y potencial osmético minimo del suelo (y ™) para Avicennia germinans y Rhizophora
mangle durante las épocas seca y lluviosa (valores en MPa)

Especie Epoca lluviosa Epoca seca
Avicennia germinans

v, 100 -3,28 -3,68

v, 0 -4,28 -4,55
Wminsuelo -3 ,05 -3 ,37
Rhizophora mangle

vy, 100 -3,05 -3,29

v ° -4,25 -4,35
yrissuelo -2,93 -3,05
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en las dos épocas, 10 cual sugiere un gasto energé-
tico mayoren A. germinans debido probablemen-
te al mecanismo de secrecion de sales a traves de
las hojas. Los valores de respiraciéon méxima
disminuyeron en las dos especies en la época
himeda.

Las determinaciones de 1os distintos iones in-
orgdnicos (Na, K, Ca, Mg) en el agua del xilema
indican que, como era de esperarse, la concentra-
cién de estos elementos es significativamente
mayor en A. germinans, excepto la de magnesio
en ¢l cual las diferencias encontradas entre las dos
especies no son significativas. Es importante se-

40
(a) (b)
_ »
£ » '//\/\/—’_\
T
_.2000-
.E
2 om0 /4\/\
«
H /
/
° ¢
. 10 K
< "
i :
% as E
A Na A

- o
-
-
€
E s
¥
<

-20

.ﬂ\/ \\\///
s
[
k3
> ®

7 9 Il 13 15 17 19 7 9 1II 13 15 {7 I9

TIEMPO {h)

Figura 1: Cursos diarios de temperatura foliar, radia-
cién fotosintéticamente activa (RFA), conductancia
foliar (Ks), transpiracién (E), tasa fotosintética (A) y
potencial hidrico foliar (y,) en Rhizophora mangle
durante (a) un dfa de laestacién secay (b) undfadela
estacion lluviosa.

flalar que aunque el magnesio es mas abundante
que el calcio en el agua de mar, sin embargo, a
nivel del xilema las proporciones de calcio son
relativamente altas, 10 cual sugiere una absorcion
mayor de calcio con relacién al magnesio en las
dos especies. La concentracion de los distintos
iones inorgénicos a nivel del agua fredtica del
sustrato de ambas especies no mostré diferencias
significativas (Tabla 3).

Los resultados del efecto de la orientacion y
exposicion de las hojas sobre el intercambio de
gases en R. mangle se presentan en la Fig. 4. En
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Figura 2: Cursos diarios de temperatura foliar, radia-
cién fotosintéticamente activa (RFA), conductancia
foliar (Ks), transpiraci6n (E), tasa fotosintética (A) y
potencial hidrico foliar (y,) en Avicennia germinans
durante (a) un dfa de 1a estaci6n seca y (b) un dfa de
la estacién lluviosa.
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ASIMILACION DE CO,(mmol m2s")

104 (a)

2'5 3'0 35 40
T#(C)

25 30 35 40
Tf (°C)

Figura 3: Respuesta fotosintética en funcién de la temperatura foliar, en condiciones de campo para (a)
Rhizophoramangle y (b) Avicennia germinans. Los puntos representan valores obtenidos durante las estaciones

seca y lluviosa en condiciones de luz saturante.

esta especie, el cambio de orientacion de 1as hojas
afecta fundamentalmente a la radiacién incidente
y COmO una consecuencia a la temperatura foliar
(Fig. 4a y 4b). Sin embargo, y a pesar de las
diferencias observadas en estos dos pardmetros, 1a
transpiracién y la conductancia son similares.

En relacion a la asimilacion, puede obser-
varse que aunque las hojas horizontales mostra-
ron tasas maximas mayores, el resultado es que la

asimilacion total diaria en lashojas verticales ylas
horizontales es similar. Es probable que esta
similaridad en ¢l comportamiento de hojas verti-
cales y horizontales se deba a que las radiaciones
eran altas (mdximo de 1125 pmolm?s?) y las
temperaturas foliares nunca alcanzaron valores
por encima del 6ptimo (35°C), siendo 1a méxima
33°C en las hojas horizontales y 31,8°C en las
verticales.

Al comparar hojas expuestas con hojas de

Tabla 2. Asimilacién mdxima (Amax), respiracion mixima (Rmax), relacién entre las tasas de
asimilacién y respiracién (A/R) y eficiencia de uso de agua (EUA) para las dos especies durante las

épocas secay lluviosa.

Especie Amax Rmax A/R¥* EUA**
pmol/m 2 s pmol/m?2s (10
Avicennia germinans
26/05/87 10,0 4,8 1,23 0,97
05/07/88 6,3 35 2,65 1,15
Rhizophora mangle
26/05/87 5.1 2,6 1,66 0,99
05/07/87 6,0 1,9 3,75 1,20

* Curva integrada de fotosintesis y respiracién en 24 horas

** mol de CO,/mol de H,0
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sombra (Fig. 4¢), se encuentra que en estas ulti-
mas la temperatura foliar mdxima alcanzada du-
rante el dia fué 30,6°C y la radiacién no alcanz6
los 400 pmol m2s?, y en consecuencia la asimi-
lacion en las hojas de sombra fué negativa practi-
camente durante todo el dfa, excepto a las 17
horas. Por otra parte, la tasa transpiratoria y 1a
conductancia foliar también fueron similares alas

de las hojas expuestas.

Las hojas horizontales e inclinadas de A. ger-
minans, mostraron pequefias diferencias enlatasa
transpiratoria y en la conductancia foliar y dife-
rencias algo mayores en la tasa de asimilacion
debido, probablemente, a 1a menor radiacién que
experimentaron las hojas verticales (Fig. 5a y b).
Enlas hojas horizontales el mdximo fotosintético

Tabla 3. Contenido de sodio (Na), calcio (Ca), potasio (K) y magnesio (Mg) en el xilema y en el agua
fredtica para las dos especies. Promedio de muestras tomadas a distintas horas durante dos ciclos

(n=10), y sus respectivas desviaciones standard.

Especie Na K Ca Mg
(u/L107?) (n/L107) (ul/L10%) (ui/L10%)

Avicennia germinans

Xilema 2,36+0,32 0,37+0,04 0,54+0,04 1,01+0,17

agua fredtica 17,36=0,80 0,65+0,03 18,00+0,90

Rhizophora mangle

Xilema 1,02+0,20 0,21+0,03 0,37+0,10 0,94+0,17

agua fredtica 18,00+0,45 0,68+0,02 17,00£0,30

fué de 7.2 ymol m?s!, mientras que en las
inclinadas fué de 5 umol m? s, En las hojas de
sombra (Fig. 5c) 1a conductancia es similar a las
de las hojas expuestas horizontales pero la trans-
piracién es menor. En las horas del mediodia
alcanzan un valor alto de fotosintesis a pesar de 1a
baja radiacion y temperatura foliar.

DISCUSION

Los potenciales hidricos minimos disminuyen
progresivamente, en las dos especies, desde fina-
lesde laépoca himedahasta mediados de laépoca
seca. Igualmente, durante el ciclo diario, este
pardmetro experimenta grandes cambios, hacién-
dose mas negativo en las horas de mayor demanda
evaporativa,

Estos resultados son algo diferentes a los
obtenidos por Smith et al (1989) trbajando con A.
germinans en Chichiriviche, sitio cercano a nues-

tra drea de estudio. Estos investigadores encontra-
ron que en la época himeda, los valores del
potencial hidrico variaban entre -1,5 y -4,0 MPa,
mientras que en la época seca entre -5,5 y -7,5
MPa.

En nuestro estudio, el potencial hidrico de A.
germinans durante 1a época seca, oscil6 entre -3,2
y -5,5 MPa, lo cual puede deberse a que en el drea
de estudio las diferencias en cuanto al potencial
hidrico del sustrato no son tan pronunciadas (Ta-
bla 1, Rada et al. 1989). En Chichiriviche 1a
evaporacion, durante la misma época, crea un
sustrato hipersalino con potenciales hidricos muy
bajos (Medina et al 1989).

Es importante destacar, que a pesar de las
grandes variaciones diarias del potencial hidrico,
que experimentan estas dos especies ellas pierden
turgor durante algunas horas del dia (Tablas 1 y 2).
Radaet al (1989) mostraron que R. mangle pierde
turgor durante algunas horas del mediodia en la
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época seca, 1o cual sugiere que, en estas especies,
el mecanismo de disminuir ¢l potencial hidrico
duranté las horas del mediodfa no es suficiente
para extraer agua del suelo y por ende mantener un
balance hidrico favorable. Sin embargo, en R.
mangle durante la época seca se encuentra una
disminuci6n del médulo de elasticidad que puede
compensar la pérdida de turgor, ya que las hojas
con paredes mas rigidas tienen un rango de conte-
nido de humedad tisular menor enel cual el turgor
es positivo (Goldstein et al 1989). Probablemente
A. germinans también presenta el mecanismo de
aumentar la rigidez de las paredes en la época
seca.

En los resultados presentados en la Fig. 2, A.
germinans disminuye considerablemente sus ta-
sas fotosintética y transpiratoria en la época seca.
Esto puede deberse a temperaturas foliares relati-
vamente bajas durante el dia de medicién, o a una
disminucion del potencial hidrico foliar que pro-
dujo un estres durante parte del dia o a la combi-
nacién de ambos factores.

Smith et al (1989) encontraron que en
distintas especies de mangle, la fotosintesis dis-
minufa en la época seca debido a cambios en la
diferencia de presion de vapor hoja-aire. Resulta-
dos similares fueron obtenidos por Ball y Farqu-
har (1984) en Avicennia marina y Aegiceras
comiculatum en condiciones de luz saturante. En
nuestro caso, las condiciones de luz en las cuales
realizamos las mediciones eran relativamente
bajas, por 1o tanto, creemos que el efecto de
disminucion de la tasa fotosintética de A. germi-
nans no debe haberse producido como consecuen-
cia de aumento del DPV.

En contraste, en R. mangle la tasa fotosin-
tética aument6 en la época seca, 1o cual puede ser
una consecuencia de que las temperaturas foliares
se mantuvieron por encima del 6ptimo fotosinté-
tico durante gran parte del dia de 1a época hiimeda
(Fig. 3). Por otra parte, las tasas de fotosintesis de
R. mangle son sorprendentemente bajas, proba-
blemente esto se deba a que crece en un medio
muy salino.

Algunos autores han sefialado que la tasa
fotosintética de algunas especies de mangle, dis-
minuye a medida que aumenta la salinidad por

efecto de un aumento en la concentracién interna
de iones (Ball y Farquhar 1984, Ball y Anderson
1986, Ball et al. 1987). En ¢l curso diario mostra-
do para la época seca, las temperaturas foliares
fueron mas cercanas al 6ptimo y la conductancia
fué mayor, 1o cual explicaria el aumento de 1a tasa
fotosintética durante esta época.

Las plantas tipicas del ecosistema manglar,
de acuerdo a sus caracteristicas fotosintéticas
pueden considerarse como plantas de sol (Smith
et al. 1989), aunque la fotosintesis en estas espe-
cies tipicamente se satura a intensidades de luz
moderada (Moore et al. 1972,1973, Andrews et al
1984, Ball y Critchley 1982). Rhizophora mangle
presenta sus hojas orientadas verticalmente, 1o
cual evita que las altas irradiaciones sobrecalien-
ten las hojas por encima del 6ptimo de temperatu-
ra para la fotosintesis, facilitando, que estas hojas
tengan mayor tasa fotosintética a menores inten-
sidades de luz.

En distintas especies de mangle del sur de
Florida y de Australia, 1a tasa asimilatoria y la
conductancia foliar son maximas a temperaturas
entre 25°C y 30°C, disminuyendo abruptamente a
partir de 35°C y en 40°C es cercana a cero (Moore
et al 1973, Andrews et al 1984, Ball 1986, Ball et
al 1988); este no es el caso en R. mangle que
mostr6 un Optimo entre 34 y 35°C, ni en A.
germinans cuyo 6ptimo se encontré cerca de 1os
37°C, las cuales son temperaturas alrededor de
10°C mas altas que la temperatura media del 4rea.

El principal objetivo de este trabajo fué el de
comparar el efecto que sobre el intercambio de
gases podrfan tener mecanismos distintos de re-
gulacion de la salinidad interna y 10s probables
costos involucrados en cadauno de ellos. Avicen-
nia germinans que presenta como mecanismo la
secrecion de sales a traves de las gldndulas en las
hojas, present6 una tasa fotosintética muy supe-
rior alaobservadaen R. mangle que es unaespecie
que solo excluye sales a nivel de las raices. Otros
autores también han encontrado valores similares
para especies secretoras y ultrafiltradoras (Smith
et al 1989, Goldstein et al 1989).

Esta diferencia tan notable en las tasas
fotosintéticas llevarian a predecir que A. germi-
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nans deberfa presentar una tasa de crecimiento
mucho mayor que R. mangle. Sin embargo, nos
podriamos preguntar cudl de los dos mecanismos,
ultrafiltracion a nivel de las raices o utilizacion de
gléndulas secretoras a nivel de las hojas es mas
costoso en términos energéticos?

Se hanidentificado dos tipos de compromi-
sos principales entre tolerancia a la salinidad y
crecimiento. En primer lugar, la ultrafiltracién
involucra considerables costos de carbono a la
planta; por ejemplo, el mantenimiento de una tasa
de evaporaci6én de 1 mmolm? s en A. cornicula-
tum creciendo en diferentes salinidades est4 aso-
ciadoconunincremento enel indice masaradical/
drea foliar y una disminucion en 1a tasa de incor-
poracién de agua a mayores salinidades (Ball
1988b). Esto significa que R. mangle en condicio-
nes de salinidad similares a las de A. germinans
deberfa presentar una masa radical mayor para
suministrar una cantidad de agua dada, este mayor
crecimiento de raices serfa a expensas del creci-
miento del véstago 1o cual justificaria un mayor
crecimiento para A, germinans.

En segundo lugar, 1a mayor eficienciaen el
uso de agua también involucra costos considera-
bles de carbono a la planta. El uso conservativo de
agua puede ser una consecuencia de los altos
costos de carbono involucrados en la incorpora-
cién de agua y puede también contribuir a mante-
ner balances favorables carbono/sal/agua (Ball
1988a), aunque 1a restriccion en la transpiracion
también restringe 1a tasa de incorporaciénde CO,,
1o cual implica que 1a planta funcione en concen-
traciones internas de CO, bajas pero con una alta
eficiencia en el uso de agua (Cowan 1977). Tanto
R. mangle como A. germinans aumentan la efi-
ciencia en el uso de agua (EUA) hacia la época
seca (Tabla 2), sin embargo, dado que 1a primera
debidoalaposicién casi vertical de sus hojas evita
altas irradiaciones, manteniendo asf temperaturas
foliares en rangos fisiol6gicamente aceptables, de
acuerdo con Ball (1988a) es una especie mas
conservativa en el uso de agua en comparacion a
A. germinans. Algunos aautores (Ball y Farquhar
1984, Ball 1988a) han sugerido que las plantas
mas tolerantes a la salinidad son mas conservati-
vas en el uso de agua, 1o cual no es este el caso ya
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que A. germinans es mas tolerante que R. mangle.

El uso conservativo de agua también involucra
costos en términos de 1a variacién que se requiere
enlaorientacion de las hojas y en sus propiedades
para mantener temperaturas favorables con un
enfriamiento evaporativo mfnimo (Ball 1988a).
El incremento en el 4ngulo de inclinacién reduce
la temperatura de la hoja pero también reduce la
cantidad deluz disponible parala fotosintesis. Sin
embargo, esto pareceria ser ventajoso en €l caso
de R. mangle,1acual aumenta su tasa fotosintética
cuando las temperaturas son menores ain con
intensidades de radiacién mas bajas. Bjérkman et
al (1988) mostraron que la fotosintesis puede ser
fuertemente inhibida enhojas de mangles expues-
tas a luz brillante directa, particularmente en altas
salinidades, debido a una marcadareduccién dela
eficiencia cuédntica.

Nuestros resultados muestran que la utiliza-
cién de glandulas secretoras es un mecanismo
mas costoso que la ultrafiltracion a nivel de raices.
Sin embargo, hay que tener en consideracion que
ambas especies ultrafiltran el agua proveniente
del sustrato, aunque este proceso es mas eficiente
en R. mangle (Clough et al 1982). Por otra parte,
A. germinans ademds de ultrafiltrar parte del agua
que absorbe a nivel de las rafces (1o cual como
vimos anteriormente tiene su costo en términos de
carbono), también debe utilizar energfa en el
mecanismo de secreciOn de sales, €l cual ocurre
mediante procesos de transporte activo. En efec-
to, los resultados de la Tabla 2 sugieren que a
pesar de 1a tasa fotosintética mas altaen A. germi-
nans,tambiénlatasade respiracién nocturnaes de
dos a tres veces mayor, lo que da como resultado
una relacién A /R . mayor para R. mangle.
Ball (1988) sugiri6 que las especies que crecen en
lugares mas salinos

tienen menores tasas de crecimiento en condi-
ciones Optimas.

Avicennia germinans es la especie de man-
gle que ha sido sugerida como 1a mas tolerante a
1a salinidad (Tolimson 1986), por lo tanto, sus
tasas de crecimiento deberfan ser mas bajas, las
cuales se podrian explicar por los costos energé-
ticos involucrados en sus mecanismos de toleran-
cia.
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