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RESUMEN

RESUMEN

La cobertura de manglares se ha reducido por presiones antropogénicas y naturales, por
lo que se han emprendido muchas acciones para recuperar este ecosistema. Sin
embargo, aun falta informacion sobre los moduladores del crecimiento inicial en
manglares, especialmente, los referidos al hidroperiodo (nivel, tiempo y frecuencia de la
inundacion) en zonas influenciadas por mareas. Como la influencia del nivel y el tiempo
en el contexto de inundaciones mareales es dificil de evaluar en campo, nos planteamos
evaluar el papel del hidroperiodo en el crecimiento inicial y la fisiologia de propagulos de
mangle rojo, Rhizophora mangle L. (RHIZOPHORACEAE), sometidos a cuatro duraciones
(3, 6, 9y 12 horas) de inundacion mareal semidiurna (dos eventos de inundacion al dia) y
tres niveles de inundacion (0, 5 y 15 cm sobre el suelo). Las mediciones de este
experimento se realizaron en dos etapas: en los primeros tres meses y en los
consecuentes tres meses y medio. Se caracterizé el microambiente y se analizé la
asimilacién de CO,, el estatus hidrico, el crecimiento y la asignacion de biomasa para
cada tratamiento en ambas fechas de medicion. El crecimiento y la fisiologia de
propagulos de R. mangle fueron afectados significativamente tanto por el nivel como por
el tiempo de inundacion. Las caracteristicas morfolégicas y de biomasa (longitud del tallo,
biomasa de raices, hojas y tallo; area foliar y area foliar especifica) tuvieron mayor
importancia durante los primeros tres meses de crecimiento de R. mangle, principalmente
para evadir las condiciones impuestas por el nivel. Mientras que las variables fisiol6gicas
(asimilacion maxima de CO,, potencial hidrico y osmético) cobraron mayor relevancia a
seis meses de edad, donde el tiempo de inundacién acentué los efectos. Concluimos que
el hidroperiodo, a través de la duracion y el nivel de inundacién, modulan el crecimiento
inicial, la estructura y el funcionamiento de R. mangle. Esta especie es altamente plastica
y tolerante a la inundacion, lo que le confiere una ventaja adaptativa ante el aumento en el
nivel medio del mar, y para colonizar areas con influencia de mareas (como lo es el

manglar de franja).













ABSTRACT

ABSTRACT

The amount of land covered by mangroves has been reduced by anthropogenic and
natural impacts. Therefore, many actions have been undertaken to recover this
ecosystem. However, the role of hydroperiod as an environmental driver in tidal areas
remains unknown. The contribution of depth and duration of flooding are difficult to assess
in field. Therefore, we evaluated the role of experimental hydroperiod conditions on early
growth and physiology of Rhizophora mangle L. propagules. Four schedules (3, 6, 9 and
12 hour’s cycles) of semidiurnal tidal flood (two events of flood per day) and three flood
depths (0, 5 and 15 cm above the ground) were experimentally imposed to propagules.
This experiment was carried out in two stages: 1) first three months and 2) the subsequent
three and a half months. The micro-environmental conditions, carbon dioxide assimilation,
water and osmotic potential, growth and biomass allocation were analyzed for each
treatment in both measurement dates. The growth and physiology of R. mangle
propagules were significantly affected by both the depth and duration of flooding. We
found that most divergence in morphology and biomass occurs during the first months of
growth, mainly to avoid the conditions imposed by the flood depth. Meanwhile,
physiological variables became more relevant at six months, where flooding duration
accentuated the effects. Finally, depth and duration of flooding modulate the early growth,
structure and physiology of R. mangle, which is a highly plastic specie. This tolerance
gives it an adaptive advantage under climate change implications, as sea level rise. R.

mangle is able to colonize a wide tidal gradient (such as fringe mangrove ecotype).
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INTRODUCCION

El hidroperiodo es el conjunto de caracteristicas hidrologicas de un humedal, dadas por el
nivel, el tiempo y la frecuencia de los eventos de inundacién (Mitsch y Gosselink, 2000).
En humedales como los manglares, el hidroperiodo esta estrechamente relacionado con
la dinamica de mareas. Este componente interactla con gradientes de reguladores (p. €j.
salinidad, suelos reducidos) y recursos (p. €j. nutrientes) que controlan la productividad de
los manglares, a nivel de planta y ecosistema, mediante la modulacién de su estructura y

funcionamiento (Twilley y Rivera-Monroy, 2009; 2005; Jackson y Colmer, 2005).

Como la tolerancia de las especies de manglar a la salinidad e inundaciéon determina su
zonacion (Alongi, 2009; Lépez-Portillo y Ezcurra, 2002; Lugo y Snedaker, 1974), se puede
encontrar en primera linea a los manglares de franja. Este tipo ecolégico de manglar, se
localiza principalmente en las lineas de costas y lagunas costeras. Se caracteriza por
estar influenciado por la dinAmica de mareas diurnas o semidiurnas; ademas de estar
expuesto a fuertes vientos (Zaldivar-Jiménez et al., 2010; Lugo y Snedaker, 1974). En el
estado de Yucatan, estas zonas se encuentran dominadas por Rhizophora mangle L.
(Zaldivar-Jiménez et al., 2010); la especie de manglar mas conocida en Ameérica debido a

su distintivo sistema de raices y su amplia distribucion.

No obstante que Rhizophora mangle y otras especies de manglar son usualmente
concebidos como especies adaptadas al agua salina, en realidad éstas pueden afrontarla
tan solo con cierta frecuencia o duracion de la inundacion. Cuando no existe el régimen
de inundacion adecuado, se puede ver afectado el crecimiento, la anatomia, el
intercambio de gases, la toma de nutrientes, la acumulacién de biomasa, el
funcionamiento de enzimas y hormonas (Ye et al., 2004; Ye et al., 2003; Yafiez-Espinosa
et al., 2001; Naidoo et al., 1997).

Por tanto, es importante generar informacion sobre las prioridades de crecimiento de R.
mangle debido a cambios en el hidroperiodo, principalmente en las primeras etapas de
desarrollo de los propagulos; con el fin de conocer la capacidad de éstos para resistir las
inundaciones mareales con diferentes niveles microtopograficos. Esto tiene importancia

tanto para el entendimiento ecoldgico del sistema, como para ser considerado en
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proyectos de restauracion de la zona costera y como predictor ante el aumento esperado

del nivel del mar.

Sin embargo, la aportacion del nivel y el tiempo en el contexto de inundaciones mareales
es dificil de evaluar en campo. Por lo que se requiere recurrir a la experimentacion, que
permita examinar los efectos combinados del nivel y el tiempo de inundacién mareal, en el
crecimiento inicial y la fisiologia de especies de manglar. En este estudio se sometieron
los propégulos de R. mangle a 4 tiempos de inundacion (3, 6, 9y 12 horas) de tipo mareal
semidiurna (dos eventos de inundacién al dia) y tres niveles de inundacién (0, 5y 15 cm
sobre el suelo). Las mediciones de este experimento se realizaron en dos etapas: en los
primeros tres meses y en los consecuentes tres meses y medio, con el fin de discernir

comportamientos asociados a la edad en los propagulos.
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CAPITULO I. ANTECEDENTES
1.1. ANTECEDENTES

Se reconoce que hace falta informacion sobre los principales promotores del crecimiento
inicial de propagulos y plantulas de las diferentes especies de manglar, asi como del
entendimiento de la ecologia y los requerimientos fisiolégicos que garantizan su
persistencia y desarrollo (Saenger, 2002; Kathiresan y Bingham, 2001; Robertson y
Alongi, 1992).

Entender los procesos de aclimatacion de los propagulos de manglar ante eventos de
inundacion favorece mejores practicas y estrategias de conservacion y restauraciéon de
manglares (Rivera-Monroy et al., 2004); a fin de conocer los efectos de diferentes
escenarios microtopograficos, tipos de hidrologia y suelos, asi como establecer niveles de
impacto e indicadores del avance de las acciones de restauracién en zonas con influencia
de mareas (Herrera-Silveira et al., 2014); y prever las afectaciones que el aumento del
nivel medio del mar pueda tener en las primeras etapas de crecimiento de Rhizophora
mangle, cuando se localice en el tipo ecolégico de manglar de franja.

Es por ello que este trabajo evalu6 los cambios ocasionados en el crecimiento, la
asignacion de biomasa y la fisiologia de R. mangle ante cambios en el hidroperiodo. En
este apartado se explicardn aspectos esenciales de los bosques de manglar, su relacién
con el medio y las respuestas o adaptaciones que presentan a la inundacion, con el fin de

contextualizar el trabajo.
1.1.1. Los bosques de manglar

Los manglares son comunidades de arboles o arbustos (incluso helechos) que estan
restringidos a zonas costeras en los tropicos y subtrépicos. Estas comunidades estan
sujetos a la influencia indirecta de las mareas, por lo que las especies del manglar poseen
adaptaciones que les permiten tolerar un rango amplio de salinidad e inundacion
(Tomlinson, 2016; Rodriguez-Zufiga et al., 2013; Lugo y Snedaker, 1974). Las diferentes
especies de mangle difieren en su tolerancia a la salinidad, asi como a las reducidas

concentraciones de oxigeno producto de la inundacion. Estos factores son determinantes
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para la zonacion de estas especies (Monroy-Torres et al., 2014; Spaldin et al., 2010;
McKee, 1995).

En el continente americano, la zonacion de los manglares sigue un patrén muy
caracteristico, pero no estricto. Usualmente encontramos a Avicennia germinans (L)
Stearn, en zonas altas o en cuencas; sitios con bajos niveles de inundaciéon o donde el
agua no permanece mucho tiempo; mientras Laguncularia racemosa (L) Gaertn., se
localiza donde prevalecen patrones moderados de inundacion y salinidad; y Rhizophora
mangle L, se encuentra dominando las zonas de borde cerca de canales de inundacion,
en zonas con influencia de mareas (Spaldin et al.,, 2010; McKee, 1995). Por lo tanto,
podemos clasificar a Rhizophora mangle L. como la especie de manglar que soporta
mayores niveles y tiempos de inundacién, ademas, de ser la especie mas cercana a los
bordes y la primera que recibird los cambios en las condiciones hidrolégicas de las costas

como el aumento en el nivel del mar.

Debido a la zona de transicion donde se ubican los bosques de manglar, éstos juegan un
papel muy importante en la proteccion de la linea de costa ante eventos como huracanes
y tormentas. Otros servicios ecosistémicos atribuidos al manglar incluyen el
mantenimiento de la calidad del agua, la estabilizacién del suelo, son refugio de una gran
diversidad de especies animales, funcionan como guarderias de peces de importancia
comercial y son potencialmente importantes en la adaptacion y mitigacion del cambio
climatico (Twilley y Rivera, 2005; Twilley, 1995; Semeniuk, 1994). Ademas, el manglar es
catalogado como uno de los ecosistemas mas productivos del mundo, debido a su
importante funcion como almacén y transformador de carbono (Bouillon, 2011; Bouillon et
al., 2008; Costanza et al., 1997).

1.1.2. Pérdida del habitat de manglares en la Peninsula de Yucatan

Para el afio 2015, México contaba con 7, 755.55 km? de superficie de manglar, lo que
representaba tan solo el 5% del total mundial (Valderrama-Landeros et al., 2017),
colocando a nuestro pais en el cuarto lugar de los paises en extension de este

ecosistema, tan solo por debajo de Indonesia, Brasil y Australia (Spalding et al., 2010).
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A pesar de esta extension, la distribucion de manglar en México no es equitativa y mas
del 55% se encuentra en la peninsula de Yucatan (Valderrama-Landeros et al., 2017). Sin
embargo, las fuertes presiones antropogénicas y naturales a las que se encuentra
expuesto el manglar en la linea de costa, lo han convertido en uno de los ecosistemas

méas amenazados y con mayores tasas de pérdida (Yafiez-Arancibia, et al., 2014).

Globalmente, los bosques de manglar han sufrido alteraciones en la duracion y el nivel de
las inundaciones, en algunos casos asociado a la modificacion en el nivel medio del mar
(Woodroffe, 1999; Parkinson et al., 1994; Ellison, 1993) y en su mayoria por cambios
hidrol6gicos locales y regionales inducidos por el hombre (Mazda et al., 2002; Elster,
2000; Twilley et al., 1998).

En la peninsula de Yucatdn se pierden areas de manglar como resultado de la
modificacion de la hidrologia, debido principalmente a la construccion de carreteras,
apertura y mantenimiento de bocas de conexién entre las ciénega y el mar. Estas
modificaciones ocasionan la salinizacién de los suelos por falta de contribucién de agua
dulce, causando muerte del manglar (Zaldivar-Jiménez et al., 2010). Otras causas de
pérdida estan relacionadas al cambio de uso de suelo por el desarrollo turistico de la zona
costera y por la construccion de asentamientos humanos (Batllori et al., 1999). Ademas, la
peninsula de Yucatén tiene una alta incidencia de fendmenos naturales como huracanes y

tormentas tropicales, que reducen la cobertura del manglar (Euan et al., 2002).

Esta pérdida en cobertura y la alteracion del funcionamiento del manglar ha detonado un
gran esfuerzo por rehabilitar, restaurar y conservar este ecosistema; asi como hacer un
uso sustentable del mismo. Si bien muchas campafas de reforestacién se han llevado a
cabo, en la mayoria no se ha logrado el éxito deseado, o en el mejor de los casos, estos
sitios siguen siendo areas experimentales que proveen de indicadores de la trayectoria de
restauracion, a fin de dar seguimiento a las gestiones de manejo en la zona costera
(Herrera-Silveira et al., 2014; Teutli-Hernandez, 2003).
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1.1.3. Factores microambientales que afectan el establecimiento y crecimiento de

los manglares

Los ecosistemas de manglar dependen del éxito de la dispersion y el establecimiento de
los propagulos. Este éxito puede verse afectado por las diferentes combinaciones
microambientales y microtopograficas de los sitios donde se dispersan, donde las
caracteristicas del hidroperiodo tienen un efecto directo.

Ademas, el hidroperiodo interactia con gradientes de reguladores (como salinidad y
presencia de sulfuros), y de recursos (como la disponibilidad de nutrientes), que en
conjunto controlan la estructura, el crecimiento y la funcién de los bosques de manglar
(Herrera-Silveira et al.,, 2014; Twilley, 1995). Cualquier modificacion en esas
caracteristicas microambientales pueden alterar en menor o mayor medida la zonacion de
las especies de manglar, afectando su distribucién, composicion y estructura (Gilman et
al., 2008). De igual forma la efectividad de las acciones de restauracion también esta

ligada a estos factores.

Muchos estudios se han enfocado sobre los recursos (nutrientes, luz) y los reguladores
(salinidad y sulfuros), pero menos son los estudios que incluyen el tercer factor fisico que

controla la zonacién: el hidroperiodo (Twilley y Rivera-Monroy, 2005).
1.1.3.1. El hidroperiodo como modificador del microambiente

Algunos autores consideran al hidroperiodo como el factor mas importante que afecta el
crecimiento de varias especies de manglar (Bashan et al., 2013; Krauss et al., 2006b). Por
tanto, el conocimiento de las respuestas de las plantas a la baja aireacion del suelo es
esencial para un entendimiento de la regeneracion de la vegetacion a través de

gradientes de inundacion tipicos de bosques intermareales.

La inundacion de las comunidades de manglar puede variar naturalmente en un amplio
rango, desde mareas estacionales hasta casi permanentes (Watson, 1928 citado en
Krauss, 2008). Como comunidades de plantas que viven en la zona intermareal, los
manglares estan frecuentemente inundados como efecto del movimiento de las mareas.

El hidroperiodo junto con la textura del sedimento y la materia organica controlan
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procesos biogeoquimicos como el potencial de o6xido-reduccion (Mitsch y Gosselink,
2000).

Ademas, existen otros cambios que son dependientes de la presencia de mareas. Estos
cambios incluyen fluctuaciones en la salinidad (Chen y Wang, 2017; Lopez-Portillo y
Ezcurra, 1989; Naidoo, 1985), en la anoxia (Pezeshki y DelLaune, 2012; McKee y
Mendelssohn, 1987), en la formacion de sulfuros en el suelo (Nickerson y Thibodeau,
1986), y por tanto en la disponibilidad de nutrientes (Pezeshki y DeLaune, 2012).

1.1.4. Adaptaciones morfoldgicas y anatomicas de los manglares al hidroperiodo

Se ha estimado que las variaciones en el nivel de inundaciones ocasionan cambios en la
morfologia, anatomia, fisiologia, crecimiento y reproduccién de varias especies de
manglar (Cardona-Olarte et al., 2006; Yafiez-Espinosa et al., 2001; Ellison y Farnsworth,
1997; Pezeshki et al., 1990), tanto en condiciones controladas como en campo (Krauss et
al., 2008; Krauss et al., 2007). Algunos manglares responden a la inundacién modificando
procesos bioquimicos internos o produciendo lenticelas en la base de los tallos o
estructuras de raiz que ayuden a minimizar los efectos de los bajos niveles de oxigeno en

el suelo (Tomlinson, 2016).

Se ha registrado que, bajo hipoxia experimental, las raices de los manglares pueden
metabolizar anaerdbicamente por periodos cortos de tiempo, permitiendo producir energia
para continuar su crecimiento hasta el momento en que el suelo se drene (Chen et al.,
2005; McKee y Mendelssohn, 1987). Sin embargo, la estrategia mas efectiva para evitar

la hipoxia es la aireacion de la raiz.

Las raices del manglar cuentan con un extenso aerénquima que se comunica al exterior
por estructuras especializadas llamadas lenticelas (Esau, 1985). Las lenticelas permiten
incrementar la disponibilidad de oxigeno para el crecimiento de la raiz en sedimentos
deficientes de oxigeno (Tomlinson, 2016). Un ejemplo clasico de este fenébmeno ocurre en
las raices en forma de zanco de Rhizophora mangle. La principal caracteristica de ese
sistema radicular es que las raices aéreas estan expuestas a la atmdsfera al menos
durante periodos de baja inundacién, lo que permite una mayor difusion de oxigeno. La

aireacion del sistema de raiz depende de la difusibn de oxigeno que disminuye los
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gradientes de presion parcial desde la atmosfera hasta sitios de respiracion en las raices
(Scholander et al., 1955 en Ball, 1988). Otros estudios también han reportado efectos
negativos de inundaciones prolongadas sobre el crecimiento y el metabolismo de
propagulos de muchas especies de manglar (McKee, 1996, Naidoo, 1985).

1.1.5. Respuestas fisiolégicas de los manglares al hidroperiodo

Los é&rboles tolerantes a la inundacién exhiben varias adaptaciones morfologicas y
fisiologicas que les permite evitar o resistir las condiciones de baja concentracion de
oxigeno del suelo (Striker, 2017; Kozlowski et al. 1991), a consecuencia de los
prolongados tiempos de inundacién o estancamiento del agua en el ecosistema. Estudios
previos han mostrado que las plantulas de manglar modifican las caracteristicas de la raiz
para mantener un balance entre la adquisicién de carbono por fotosintesis y la utilizacion
a través de la respiracion (Chen et al., 2017). Sin embargo, estas evaluaciones no han
considerado al propagulo como fuente de estudio, a pesar de que éste es determinante en
la regeneracién del bosque y una fase importante para llevar a cabo las actividades de

restauracion.

No obstante de la extensa literatura acerca de la fisiologia, la estructura y las funciones de
los manglares, asi como sobre el establecimiento y el desarrollo temprano de manglares,
no existe informacién de los efectos de la inundacion mareal bajo condiciones de
laboratorio; tampoco se ha cuantificado en campo. Por tanto, es necesario evaluar el
hidroperiodo en cada uno de sus componentes (tiempo, frecuencia y nivel de inundacion)
y asociarlos con variables de respuesta que contribuyan a entender sus efectos sobre el
crecimiento inicial de los propagulos de manglar. Algunos estudios han establecido
apropiados controles para conducir las respuestas a los actuales eventos de inundacion
(Cuadro 1.2).
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Cuadro 1.1 Estudios experimentales sobre los efectos de conductores ambientales en el establecimiento y desarrollo de Rhizophora

mangle L., asociados a la inundacion y el aumento del nivel del mar. Modificado de Krauss et al., (2008).

E . a Ubicacién del Estresor Variables
Species estudio medidasb

Ag, Rm Belice Nivel de inundacion c

Ag, Lr, Rm Belice Anoxia c,f

Ag, Rm Florida, USA  Anoxia c,f

RM Belice Aumento en el nivel ¢, m, f
de mareas

Ag, Lr, Rm Florida, USA Nivel de inundacién c,m,f

Ag, Lr, Rm Florida, USA Nivel de inundacién c,m,f

Lr, Rm Florida, USA Inundacién mareal c,m

Ag, Lr, Rm Florida, USA .PUISOS _,cortos de f
inundacion

Ag, Lr, Rm Florida, USA  "ulsos cortos  de f
inundacioén

Ag, Lr, Rm México Nivel de inundacién m

Tipo de Forma
estudio® de vidad

Cam

Lab
Lab

Lab

Lab

Lab

Lab

Lab

Cam

Lab

Duracién

Pin 365
Pin 84
PIn 60
Pln, jov 823
Pln 180
PIn, jov 424
Pln 276-367
PIn, jov 6a?222
Arb laZ2
Pin 570

#Ag, Avicennia germinans; Lr, Laguncularia racemosa; Rm, Rhizophora mangle
PCrecimiento (c), morfolégicas (m), fisiolégicas (f)

‘Laboratorio (Lab), Campo (Cam)

“Plantula (pln), arboles jévenes (jov), arbol (arb)

estudio (dias)

Fuente

Ellison y Farnsworth (1993)

McKee (1996)
Pezeshki et al. (1997)

Ellison y Farnsworth (1997)

Pezeshki et al. (1990)

Krauss et al. (2006a,b)

Cardona-Olarte et al. (2006)

Krauss et al. (2006a)

Krauss et al. (2007)

Monroy-Torres et al. (2014)
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Observaciones en campo y estudios experimentales han establecido que muchos
manglares también crecen mejor alrededor de un rango Optimo de duracion de la
inundacion (Figura 1.1). En este sentido hacen falta mas trabajos sobre los efectos de
mas de una caracteristica del hidroperiodo y relacionarla con la influencia de las mareas.

@)

Abundance

G5

Relative growth rate

Salinity, Flooding —

Figura 1.1 Respuestas hipotéticas de tres especies de manglar, con
variaciones de tolerancia a la salinidad e inundacion (tomado de Ball, 1988).
La gréfica de arriba (a), describe la abundancia relativa de especies a
condiciones particulares de salinidad e inundacién, mientras que la grafica de
abajo (b), indica rangos idealizados de 6éptimos crecimientos fisiolégicos para
3 especies de manglar, en regimenes especificos de salinidad e inundacién.

1.1.5.1. Fotosintesis y respiracion

Rhizophora mangle vive bajo un amplio rango de tiempos de inundacion (Cardona-Olarte
et al., 2006; Krauss et al., 2006b; Koch, 1996), lo que le confiere modificaciones en su
funcionamiento desde periodos cortos hasta de larga duracién. Krauss et al., (2006a)
encontraron que un intermitente tiempo de inundacién entre 6 y 22 dias causé la

reduccion de un 20% en la tasa maxima de asimilacién de carbono a nivel de la hoja, un

10
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5.1% menos luz requerida para alcanzar el 50% de la asimilacion maxima (K) y un 38%

méas demanda para respiracion oscura.

Algunas de las respuestas a los niveles de inundacion sugieren que los manglares
pueden hacerse menos sensibles a la inundacion con prolongadas exposiciones o
conforme incrementa la edad de la planta. Krauss y colaboradores (2006a) expusieron
plantulas (<1 m altura) y arboles jovenes (>1 m) a diferentes duraciones de inundacion en
laboratorio, pero no registraron diferencias en la respiracion entre las tres principales
especies de manglares, ni en la eficiencia cuantica del fotosistema, la fotosintesis, el
punto de compensacion de luz, la K y en el uso eficiente de agua para duraciones de
inundacion de 0, 189 y 424 dias, lo que sugiere que mediciones en plantulas pueden ser
utilizados como indicadores de la respuesta de plantas adultas en tiempos prolongados de

inundacion.

Ademas, también se ha observado que la anoxia reduce la fotosintesis hasta un 39% para
algunas plantulas de mangle en comparaciébn con controles ricos en oxigeno. Sin
embargo, la conductancia estomatica se mantiene constante, aunque las concentraciones
de alcohol deshidrogenasa (ADH) tiendan a incrementar conforme disminuyen las

concentraciones de oxigeno en el suelo (Pezeshki et al., 1997).

El ADH, el cual es tipicamente producido en raices como una catdlisis de la fermentacion,
puede ser estimulada en algunas especies por bajas tensiones de oxigeno en la raiz
(McKee y Mendelssohn, 1987), pero los efectos del ADH pueden ser poco variables sobre
el intercambio de gases en la hoja. Por ejemplo, un incremento en la actividad de ADH en
raices de plantulas de Kandelia candel correspondieron a una reducida fotosintesis (Chen
et al., 2005).

1.1.5.2. Relaciones hidricas

Los ambientes salinos representan un gran reto fisiolégico para las plantas, debido a que
el potencial hidrico del suelo disminuye considerablemente, dificultandole la adquisicion
de agua por las raices. Este es el ambiente en el que crecen los manglares, expuestos a

gradientes salinos y de inundacion, que interactia y modifica la salinidad. Bajo estas

11
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condiciones, las raices de los manglares deben ser capaces de tomar y transportar tanto

agua como oxigeno, en un ambiente salino-anéxico.

Para mantener la toma de agua, el sistema de raices debe mantener potenciales hidricos
menores a los del sustrato adyacente, bajo un fuerte gradiente salino. Esto se logra
mediante ajustes osméticos que permiten disminuir el potencial osmético mas que el del
agua salobre en los cuales se encuentran, con el fin de evitar la pérdida de agua hacia el
suelo (Reef y Lovelock, 2015; McKee, 1996).

En algunas evaluaciones, Krauss y colaboradores (2007), registraron que las
inundaciones en ecotipos de manglar de cuenca causan reducciones en el flujo de savia
en arboles maduros y que independientemente del estado de inundacion, el uso de agua
en arboles individuales sigue mecanismos a nivel de hoja. La inundacion también afecta,
la conductancia estomaética, y el potencial hidrico (Naidoo, 1983), reduce el tamafio de la
plantula, su didmetro, area foliar y biomasa total en Bruguiera gymnorrhiza, respecto a

controles de saturaciéon (Krauss y Allen, 2003).

Ademas, estas evaluaciones de los efectos de la inundacion sobre las relaciones hidricas,
deben considerar la presencia de sales, ya que los manglares son haléfitas facultativas y
a ciertos niveles de salinidad se pueden alcanzar 6ptimos crecimientos. Asi, mayor
salinidad promueve una mayor demanda en el ajuste osmotico que salinidades bajas
(Méndez-Alonzo et al., 2016; Naidoo, 1985).

1.1.5.3. Crecimiento y asignacion de biomasa

El hidroperiodo, como factor que modifica los procesos biogeoquimicos y la disponibilidad
de recursos como nutrientes, puede inducir modificaciones en las tasas de crecimiento de

las especies de manglar en un rango amplio de niveles y duracion de la inundacion.

Por ejemplo, se ha reportado que la inundacion del suelo con agua dulce reduce el
tamafio de la hoja de L. racemosa y R. mangle, y disminuye el peso seco foliar en A.
germinans. (Pezeshki et al., 1990); mientras que por otro lado aumenta la produccién de
hojas en plantulas de R. mangle a un nivel bajo de inundacion, respecto a niveles medios
(Ellison y Farnsworth, 1993).

12
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Adicionalmente, a un nivel bajo de inundacién, las plantulas de R. mangle fueron mas
pesadas y altas al momento de la cosecha que los de nivel medio (Ellison y Farnsworth,
1993). También se han observado altas tasas relativas de crecimiento en las primeras

etapas de inundacion experimental, seguida de un decremento posterior.

Algunos estudios también sugieren un retraso en las tasas de crecimiento por la presencia
de acido sulfurico en niveles altos de inundacion (McKee, 1993a). Mientras que otras
plantas de manglar, como Bruguiera gymnorrhiza, reducen sus tasas relativas de
crecimiento conforme aumenta la duracion de la inundacién, y otras como Kandelia candel
no experimentan reducciones significativas, ya que asigna menos carbono a la parte

aérea en respuesta a la inundacién (Ye et al., 2003).

Observaciones en campo y resultados de experimentos controlados de inundacion, han
demostrado que la supervivencia relativa y el crecimiento de las especies de manglar
varian con la profundidad y la duracién de la inundacién (McKee 1993a, 1993b, 1995).
Una explicacion para este desarrollo diferencial son las diferencias interespecificas en la
habilidad para evitar deficiencias de oxigeno cuando las plantulas son periédicamente

inundadas.
1.1.6. Rhizophora mangle L. como especie de estudio

El mangle rojo (Rhizophora mangle L.) es la especie de manglar con mayor distribucion
en el neotrdpico, ocupando amplios rangos de salinidad, inundacién y luz (Tomlinson,
2016; Ellison y Farnsworth, 1993). Se encuentra desde zonas intermareales bajas hasta
zonas con alta presencia de mareas, debido a su gran plasticidad morfolégica, fisiologica

y anatomica (Lugo y Snedaker, 1974; Pezeshki et al., 1990; Ellison y Fransworth, 1993).

Por ello resulta ser una especie adecuada para estudiar los efectos de diferentes
gradientes, tanto de estresores (salinidad, sulfuros) y recursos (nutrientes), como del

hidroperiodo.

13
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1.2.  JUSTIFICACION

Muchos estudios han estimado la influencia de las modificaciones en los niveles de
factores como nutrientes y salinidad, en el crecimiento de plantulas de manglar. Pero
pocos se han referido a las diferencias en las caracteristicas del hidroperiodo, a pesar de
que bajo situaciones naturales el establecimiento de las especies de manglar también
esta relacionado a la adaptabilidad y la tolerancia a las inundaciones.

Este estudio es de los primeros en considerar la etapa de propagulo como objeto de
investigacion, con el fin de determinar la influencia de las caracteristicas del hidroperiodo
como efecto directo de las mareas, sobre el crecimiento inicial y la fisiologia de

Rhizophora mangle L.

La informacién del papel del hidroperiodo en R. mangle servira de base para estrategias
de rehabilitacibn y restauracibn de manglares en zonas intermareales, asi como
conocimiento preliminar de las implicaciones que el aumento en el nivel medio del mar,

pueda tener sobre el funcionamiento y conservacion de esta especie en zonas de franja.
1.3.  PREGUNTAS DE INVESTIGACION

a. ¢Qué condiciones de hidroperiodo ejercen mayor influencia sobre variables
morfolégicas y fisiologicas en las primeras etapas de crecimiento de los

propagulos de Rhizophora mangle?

b. ¢De qué manera el hidroperiodo modulara el crecimiento inicial, la asignacién de
biomasa vy la fisiologia (relaciones hidricas e intercambio de gases) de Rhizophora

mangle L?
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1.4.

HIPOTESIS

Tiempos prolongados y niveles altos de inundacion ejercen una barrera entre la
planta y la atmésfera que resulta en una privacién del oxigeno a la raiz; por lo que
los 6ptimos de crecimiento de esta especie se registrardn a tiempos de inundacion
cortos (3 horas) y niveles bajos de inundacion (0 cm), asi como la fisiologia se
verd afectada a tiempos prolongados (12 horas) y niveles altos (15 cm).

Debido a que los manglares presentan caracteristicas metabdlicas y anatomicas
que le permiten soportar diferentes tiempos de inundacion, las plantulas en la
primera fase de crecimiento apostaran a alcanzar una altura que les permita
reducir los efectos del nivel de inundacién, tanto para llevar a cabo fotosintesis

como para mejorar la aireacion hacia la raiz.
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15.

OBJETIVO GENERAL

Determinar los efectos de dos componentes del hidroperiodo (duraciéon y nivel de

inundacion) sobre el crecimiento inicial, el intercambio de gases, las relaciones hidricas y

la asignacion de biomasa en propagulos de Rhizophora mangle L. bajo condiciones de

invernadero durante dos etapas de crecimiento (3 y 6 meses). Los resultados podran

proveer de informacion a considerar en proyectos de restauracion con R. mangle en

zonas con influencia de mareas.

1.6.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Obtener la tasa relativa de crecimiento de propagulos de R. mangle L.,
considerando atributos funcionales como el area foliar especifica, la fraccion de

masa foliar y la tasa de asimilacion neta.

Identificar las prioridades en la asignacién de biomasa por componente (hoja, tallo,
raiz) de propagulos de R. mangle L. a diferentes niveles (alto, medio, bajo) y

tiempos de inundacién mareal semidiurna (3, 6, 9 y 12 horas).
Determinar las diferencias en las tasas fotosintéticas y el intercambio de gases.

Medir el estatus hidrico foliar, a través de la medicion de los potenciales hidricos y

osmoéticos.

Determinar la combinacion de nivel y tiempo de inundacién que resulte en el mejor

funcionamiento de R. mangle.
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CAPITULO Il. MATERIALES Y METODOS
2.1. COLECTA Y ESTABLECIMIENTO DE LOS PROPAGULOS

Se colectaron 400 propagulos de Rhizophora mangle L. de un sitio intermareal en un
manglar de franja localizado en la laguna costera de Celestun (20°5122.7"N,
90°22'37.7"0). Esta laguna se caracteriza por recibir diariamente influencia tanto de la
marea como de la interaccion de agua subterrdnea proveniente del anillo de cenotes
(Zaldivar-Jiménez et al., 2010; Herrera-Silveira et al., 1998). Esta colecta se hizo en el

mes de noviembre de 2017.

El material vegetal recolectado tuvo una longitud promedio de 19 cm + 1.5 (sin contar la
pliumula). A esta longitud se le denomind “altura efectiva de establecimiento”, que
representaria la altura maxima a la cual el propagulo puede intercambiar gases con el aire

bajo condiciones inundadas.

Los propagulos fueron transportados al laboratorio de fisiologia del Centro de
Investigacién Cientifica de Yucatan (CICY, Mérida), donde se midié el peso fresco, asi
como el diametro menor y el diametro mayor, correspondiente a la base de la plumulay a

la parte mas engrosada del propagulo, respectivamente.

Plumula{

Radicula

Figura 2.1 Partes del hipocétilo o propagulo de Rhizophora
mangle L. (izq) y representacion del método de plante de
propagulos utilizado en este experimento (der).
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Los propagulos fueron plantados en bolsas de polietileno tipo vivero de (9x22x4 cm). La
profundidad de siembra fue de aproximadamente 9 cm, dejando 10 cm sobre la superficie,
considerando esta Ultima como la altura de establecimiento (sobre el nivel del suelo).

Cada bolsa contenia una mezcla de arena con agrolita (3:1), para que existiera una buena
aireacion y evitar compactacion del suelo, asi como permitir la retencién de humedad y
nutrientes. Se realizaron cortes a los costados de las bolsas y se colocé una capa de
malla anti&fidos (40x40/16x16) rodeando el interior de las bolsas para permitir el drenaje
del agua dentro de las bolsas y retener el suelo al tiempo que se vaciaban de agua
(Figura 2.1.). Adicionalmente, otra capa de malla fue agregada en la parte superior de
cada bolsa, con el fin de retener el sustrato durante los tiempos de completa inmersion en

agua.

Posteriormente, las plantas fueron colocadas aleatoriamente dentro de nuestro simulador

de mareas (descrito en la siguiente seccién), dentro del invernadero.
2.2. DISENO DEL EXPERIMENTO
2.2.1. Simulador de mareas

Con ayuda de la unidad de Instrumentaciéon del CICY, se construydé un sistema de
circulacion de agua para simular las mareas semidiurnas. El disefio del sistema fue
modificado de Chen et al., (2005). Tres cajas por linea fueron conectadas para cada
tiempo de inundacion dentro del simulador y paralelamente se establecieron tres cajas,
para el tratamiento de siempre inundado. Se utilizaron cajas de plastico de uso rudo con
dimensiones de 71x42x32 cm (0.095 m°).
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1 12 Tanque

12 hrs 09 hrs 06 hrs 03 hrs

Figura 2.2 Representacion simplificada del sistema de simulacion de mareas. El area
sombreada en azul dentro de las cajas representa el nivel alcanzado por la columna de
agua. Mientras, el area sombreada en el reloj indica las horas que permanecieron
inundadas las plantas en un ciclo de 12 horas. Considerando dos ciclos por dia.

La programacion de llenado de las cajas qued6 de la siguiente forma: la linea C se
comenzo a llenar a la 1:00 am; después de tres horas, a las 4:00 am, se comenz6 a llenar
la fila B; y posterior a tres horas méas se llend la fila A, a las 7:00 am. El primer vaciado
ocurrié a las 10:00 am. El siguiente ciclo de inundacion inicioé a las 13:00, 16:00 y 19:00
horas para las filas C, B y A, respectivamente; y terminé con el vaciado a las 22:00 horas.

En total, las filas A, B y C permanecieron inundadas durante 3, 6 y 9 horas,
respectivamente; para cada ciclo de inundacion. Mientras, la fila D se mantuvo inundada
durante 12 horas en un ciclo. (Figura 2.2). Este arreglo en los tiempos de inundacién

semidiurna se mantuvo durante tres y seis meses y medio que dur6 el experimento.

Se mantuvieron tanto la salinidad como la concentracion de nutrientes constantes
(Medina, 1999), durante cada fecha de adicion de agua. Se agregd un gramo de
fertilizante comercial Peters por litro de agua, el cual tenia una férmula 20-20-20 de N, P,
K adicionado con micronutrientes (Scotts, Allentown, Pa.). Se utiliz6 agua de toma
residencial en un tanque de 450 L. Se agreg6 sal de mar comercial proveniente de la
salinera de Celestun para obtener una salinidad de 10 g/L o ppm, correspondiente a una

condicién baja de salinidad de un manglar de franja.
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El reemplazo de agua se realizé cada 15 dias para las cajas A, By C; y cada 7 dias para
la caja D. Adicionalmente, cada 7 dias se agreg6 agua a las cajas, con el fin de recuperar
el agua perdida por evaporacion.

2.2.2. Colocacion de las plantulas

Un namero de entre 32 a 36 plantulas fueron colocadas aleatoriamente por caja en cada
linea de llenado. Entre diez a doce de estas plantulas fueron asignadas a cada nivel de
inundacion dentro de cada caja. Tres niveles de inundacién fueron elegidos: 1) nivel alto
(aprox. 15 cm sobre el suelo 0 5 cm sobre la plumula del propagulo), 2) nivel medio (5 cm
sobre el suelo y a la mitad del propagulo) y 3) nivel bajo o saturado (al ras del suelo)
(Figura 2.3).

Cada diez a catorce dias se rotaron las plantas dentro de cajas y entre lineas, para

minimizar el efecto que pudieran presentar debido a la posicién de las cajas.

Nivel bajo
(al ras del suelo)

Nivel medio
(5 cm sobre el suelo y
sobre el propagulo)

Nivel alto

(15 cm sobre el sueloy 5
cm sobre la plumula

Figura 2.3 Representacion de los niveles de inundacién dentro
de cada caja, para cada linea de tiempos de inundacion.
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2.3.  MEDICION DEL MICROAMBIENTE

El microambiente fue caracterizado en dos componentes. El primero referido a las
condiciones microambientales del aire sobre las plantas, en el simulador de mareas. El
segundo referido a las caracteristicas fisicoquimicas del agua utilizada, segun la duracion

de la inundacién
2.3.1. Microambiente aéreo

Se instalaron sensores para medir la temperatura (°C) y humedad relativa (HR, %) del aire
(Temp Smart Sensor, S-TMB-MO003, Onset); asi como el flujo de fotones fotosintéticos
(FFF, luz visible; pmol m? s™) a través de un sensor cuantico (Photosynthetic Light (PAR)
Smart Sensor, S-LIA-M003, Onset, EEUU) conectados a un registrador HOBO en una
estacion meteoroldgica portatil (U30-NRC Weather Station Starter Kit, Onset). Los
sensores estuvieron ubicados a 70 cm sobre las cajas donde se encontraban las
plantulas. Se registraron datos cada 10 segundos, con promedios cada 10 minutos a partir
del 17 de enero y hasta el 06 de junio de 2018.

Para caracterizar la demanda evaporativa del aire se siguid la metodologia propuesta por
Jones (2014) para el déficit de presion de vapor (DPV) de acuerdo las siguientes

ecuaciones:

De donde e es la presion parcial de vapor de agua en el aire (en Pa); y e, s la presion

parcial de saturacion del vapor de agua (svp en Pa) en funcion de la temperatura. A su

vez e = HR X e_,; Y €l svp se obtiene de la ecuacion:

bT
i = Faesp )
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con T como la temperatura del aire en °C, y los valores de los coeficientes empiricos son:

a=61121, b= 18678 — (T,"'234.5], c=257.14, f 2 1.0007 + 346 %
1078 (en Pa)

2.3.2. Variables fisicoquimicas del suelo y agua

Las mediciones sobre las caracteristicas fisicoquimicas del agua fueron tomadas cada 15
dias aproximadamente, teniendo al menos dos mediciones por mes. Se obtuvieron
valores de salinidad (ppm), temperatura (°C), conductividad eléctrica (uS cm™), y oxigeno
disuelto (mg I'"); con ayuda de una sonda multuparametrica (Modelo Pro2030, YSI, Yellow
Springs). Las mediciones de potencial de éxido-reducciéon (Eh, en mV) de forma directa en
el sustrato se realizaron con un electrodo de platino y un electrodo calomel de referencia;
ambos conectados a un voltimetro (Cole Parmer 5938-10). La calibracién de los

electrodos se llevé a cabo con una solucién amortiguadora pH 4 con quinhidrona (25 °C).

Las mediciones del agua superficial se tomaron en tres puntos distintos en cada caja con
plantas, a una profundidad de aproximadamente 20 cm, teniendo nueve mediciones por
tiempo de inundacién en cada fecha. Los datos de Eh se tomaron cercanos a la zona de
raices, aproximadamente a 8 cm de profundidad del suelo. Estas mediciones se
realizaron antes de la hora de descarga diurna de las cajas, es decir, entre las 8:30 y
10:00 horas de cada dia de medicion.

2.4, MUESTREO DE VARIABLES FISIOLOGICAS
2.4.1. Eficiencia maxima de la clorofila (Fv/Fm)

La fluorescencia maxima de la clorofila (Fv/Fm) es un indicativo del funcionamiento del
fotosistema Il en las plantas. Los valores éptimos de Fv/Fm rondan los 0.83 (Johnson et
al., 1993, y Bjorkman y Demming, 1987 en Maxwell y Johnson, 2000). Bajo algun tipo de

estrés este valor decrece, indicandonos algun grado de alteracion en el fotosistema Il.

Las mediciones de Fv/IFm se llevaron a cabo mediante el método de luz saturante, con
ayuda de un Analizador de Rendimiento de Fotosintesis (MINI-PAM-II, Walz, Germany).

La fluorescencia maxima se cuantific6 en fechas antes a las mediciones de intercambio
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de gases. De dos a tres hojas por planta (nueve a doce por tratamiento) fueron tomados

pre-alba, entre las 4:00 am y 5:30 am.
2.4.2. Curvas de luz y asimilacién de CO,

Con ayuda de un Sistema Portétil para la medicion de la Fotosintesis (CIRAS-2, PP
Systems International, Inc., Amesbury, Massachusetts, U.S.A.), se llevaron a cabo curvas
de luz a nueve niveles de intensidad de iluminacién (0, 200, 500, 700, 800, 1000, 1200,
1500, 2000 umol m? s™, con una fuente de luz LED). A través de esta curva se obtuvieron
los valores de tasa de asimilacion (A), conductancia estomatica (gs), evapotranspiracion y
concentracion de CO, intercelular (Ci). Asi como la asimilacion méaxima (Ama), que fue

utilizada en los analisis estadisticos.

Estas mediciones se realizaron en una hoja madura, de tres individuos por tratamiento.
Fueron tomadas entre las 9:30 am y 12:30 pm en dias soleados previos a las mediciones
hidricas y las cosechas. Se tomé la concentracion atmosférica de CO, mundial como
referencia (400 pmol mol™) Las mediciones no se realizaron en el tratamiento de nivel alto

a 12hrs de inundacion en la primera cosecha debido a que no habia area foliar suficiente.
2.4.3. Potenciales hidricos y osmaéticos

Cuando las plantas tuvieron de dos a tres pares de hojas maduras (alrededor de 90 dias
para la primera cosecha; y 200 dias para la segunda cosecha), y posterior a la medicion
de fotosintesis; la mitad de las hojas fueron cosechadas pre-alba (entre 4:00 am y 5:30
am). Inmediataente fueron transportadas al Laboratorio de fisiologia ambiental de plantas

del CICY para realizar las mediciones de potenciales hidricos y osméticos maximos.

Para el transporte, las hojas fueron envueltas en papel aluminio y colocadas dentro de
bolsas plasticas sellables en hielo. El potencial hidrico se midié con un Potenciémetro de
Punto de Rocio (WP4), usando de tres a cinco hojas por tratamiento en cada caja. Para el
potencial osmatico, de tres a cinco discos de hojas fueron cortados y puestos en nitrégeno
liquido para su posterior medicién en un Osmoémetro de Presiéon de Vapor (VAPRO 5520,

Wescor).

Las mediciones de potenciales hidrico y osmoético minimos se realizaron una vez

terminados las mediciones de potenciales maximos (entre 93 y 95 dias de experimento
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para la primera cosecha) alrededor de las 12:00 pm — 13:30 pm del dia. Las mediciones

se continuaron como se describié anteriormente.

La segunda medicidon de potenciales se realiz6 antes de que tuviera lugar la segunda
cosecha, alrededor de 200 dias de experimentacion.

2.5. MUESTREO DE VARIABLES DE CRECIMIENTO Y ASIGNACION DE BIOMASA

Los analisis de crecimiento proveen informacion sobre el funcionamiento de una planta
bajo diferentes condiciones. Ademas, es una aproximacion que utiliza datos sencillos de
cuantificar. El indicador més utilizado es la tasa relativa de crecimiento (RGR, por sus
siglas en inglés “Relative Growth Rate”). Pero otros analisis también incluyen a diferentes
estructuras de las plantas (como hojas, tallos, raices, flores, etc.). Por tanto, se obtuvieron

los datos que se detallan a continuacion.

El &rea foliar y el peso himedo de las hojas enteras de cada planta fueron medidas antes
de ser colocarlos en el Potenciometro de Punto de Rocio o antes de ser sumergidas en
nitrégeno liquido (para potenciales osmdticos). El area foliar fue cuantificada en un
Medidor de Area Foliar (LI-3100, LI-COR, Lincoln, Nebraska, U.S.A.) y el peso himedo
con una balanza analitica (Modelo PB403-S Metler Toledo, precision 0.001 g). La
medicion del area se realiz6 tres veces por cada hoja. El promedio de estas mediciones

por hoja, fueron utilizadas como valor por planta.

Una vez colectadas las muestras foliares para potenciales (hidricos y osmaticos), se
cosecharon de 4-5 plantas por tratamiento (nivel-tiempo) en cada caja. Las plantas fueron
lavadas para eliminar el sustrato de raices y transportadas al laboratorio de fisiologia. Una
vez alli, fueron separadas por componente (tallo, hipocétilo, raiz y hojas). Se determino el
peso fresco de cada componente, asi como la longitud y didmetros del tallo. Posterior a
las mediciones en fresco, cada componente fue colocado en una secadora a 70°C

durante tres dias.

Posteriormente, se pesé cada componente para determinar la biomasa seca asignada a
cada componente. Para los analisis de la biomasa total y del crecimiento relativo de cada

planta no se incluy6 el hipocétilo.
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2.5.1. Estimacién de la tasarelativa de crecimiento (RGR)

La tasa relativa de crecimiento (RGR, por sus siglas en inglés), esta definido como la tasa
de incremento en masa de la planta, por unidad de masa (ya presente en la planta) por
unidad de tiempo (Lambers et al., 2008; Evans, 1972).

El RGR fue calculado mediante el método funcional, el cual asume que el carbono de toda
la planta es el resultado de la fotosintesis menos la respiracion (tasa de fotosintesis por
unidad de éarea foliar, URL o tasa de asimilacion neta, NAR), asi como el area foliar
especifica (SLA) y la fraccion de masa foliar (LMF) (Poorter et al., 2012; Evans, 1972). A
su vez, el producto del area foliar especifica por la fraccidbn se masa foliar, puede ser
resumido como la razén de area foliar (LAR).

Las mediciones de area y peso foliar, asi como peso total de la planta se utilizaron para
calcular los parametros de la tasa relativa de crecimiento, partir de las siguientes

formulas:

Cuadro 2.1 Férmulas utilizadas para el calculo de la tasa relativa de crecimiento. Modificado
de Poorter et al., (2012) y Hunt (1978).

Variable Férmula Unidades
dW x dinge
Tasa de asimilacion neta (NAR) NAR = — — aF gcm?d*
SLA - area foliar
Area foliar especifica (SLA) ~ biomasa foliar cm?g*
_ biomasa foliar
FI’aCCién de masa fO“ar (LMF) LMF = hiomasadela Piﬂﬂ ta g g-l
Tasa relativa de crecimiento (RGR) | RGR = NARX SLAX LMF mg gt d*

La “d” representa el diferencial de variables en dos tiempos de mediciéon. Para W (masa de la planta),
AF (&rea foliar), t (tiempo), y INAF (logaritmo natural del area foliar).
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2.5.2. Asignacion de biomasa

Dado que los flujos de carbono no son facilmente medibles (en contexto de la planta
completa), la mejor forma de evaluarlos es en términos de la biomasa presente en cada
organo o componente. En este sentido, se consideré la cuantificacion de biomasa para
cada componente segun la funcién principal que presentan. Es decir, las hojas, como
principales 6rganos fotosintéticos; las raices, como oOrgano de absorcion de agua y
nutrientes; y el tallo, como 6rgano de soporte y transporte (conexion entre fuentes y

sumideros).

Se calcul6 la fraccion de biomasa asignada a cada componente, como la division de la
biomasa del componente entre la biomasa total de la planta.

Para los seis meses y medio de duracion del experimento, adicionalmente se diferencié la
biomasa de ramas, correspondiente a la masa de las ramificaciones y de las hojas
contenidas en ellas. Sin embargo, los andlisis también se hicieron para la adicion de la
biomasa de hojas en ramas con el resto de las hojas de la planta, asi como para el peso

de ramificaciones junto con la biomasa del tallo principal (en la seccion de resultados).

También se caracteriz6 el tallo principal de las plantas, a través de: la longitud del tallo (en
cm, también tomada como altura de la planta) y el &rea basal (calculado con la férmula de
la elipse, ya que se tomé el diametro en dos direcciones del tallo). Adicionalmente, se
calculd la longitud especifica del tallo, como la relacién de la longitud alcanzada por el

tallo por cada gramo de biomasa asignado a él.
2.6. ANALISIS DE DATOS

Para cada tiempo de inundacion (3, 6, 9 y 12 horas) hubo una caja dividida en tres niveles
de inundacién (0, 5y 15 cm), que formaron 12 interacciones o tratamientos. En cada uno

de esos tratamientos se tuvieron de 11 a 12 plantas, es decir, de 33 a 36 plantas por caja.

Hubo 3 réplicas para cada tratamiento, de los cuales se utilizaron de 3 a 5 plantas para la
medicidn de las diferentes variables como se explic6 en la seccion anterior. Por tanto,
para evitar pseudo-replicacion se realizaron promedios de las variables obtenidas por

cada grupo de plantas en cada tratamiento y caja. De esta forma se obtuvieron tres
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réplicas por cada interaccion de factores (nivel-tiempo), con los cuales se realizaron los

siguientes andlisis.

Para cada variable a probar se realizaron pruebas de normalidad (Shapiro-Wilk) y
homocedasticidad (Levene o Bartlett). En algunos casos se utilizaron las pruebas de
Levene con base en la media, cuando se cumpli6 normalidad, y basado en la mediana
cuando no. Cuando no se cumplié normalidad se prosiguié a probar los supuestos con las
variables transformadas. Las principales transformaciones fueron: logaritmos con base

diez, logaritmos neperianos e inversos.

Para variables que cumplieron ambos supuestos, se realizaron pruebas de t, asi como
Analisis de Varianza (ANOVA) de dos vias (con factores N y T, incluyendo interaccion,
dentro de cada cosecha), o de una via (con factor el nivel ‘N' o el tiempo ‘T’ de

inundacion) para encontrar diferencias dentro de cada factor.

Si el supuesto de normalidad no se cumplié (aun con las variables transformadas), se
evalué la asimetria de la distribucién en cada nivel de cada factor, para proseguir a una
prueba H de Kruskal-Wallis (K-W). O en su defecto se realizaron ANOVAs con Factores
de Bayes (BF).

Cuando hubo diferencias significativas en los ANOVAs, se realizaron pruebas post hoc
HSD de Tukey y pruebas de Newman Keuls (SNK). Para el caso de K-W, las pruebas
fueron Wilcoxon con ajuste de holm (para test dos a dos) y de Dunn con ajuste de

Benjamini-Hochberg.

Para el caso de los ANOVAs con Factores de Bayes, los valores fueron reportados como
inversos de BF (BFy), donde un BFy, > 1, implica que los datos son n veces mejor
soportados por la hipotesis alternativa que por la nula. Adicionalmente, se siguieron las

reglas de decision de Jarosz y Willey (2014).

Para la regresion lineal simples y polinomiales, se comprobaron los supuestos de
linealidad, independencia, normalidad y homocedasticidad de residuales. Para las
regresiones lineales mdltiples se probaron los mismos supuestos, ademéas de
multicolinealidad, inflacién de la varianza y auto-correlacion. Los mejores modelos fueron

elegidos mediante el criterio de Akaike y el valor de inflacion de varianza.
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Para los Analisis de Componentes Principales (PCA) se tomaron Unicamente aquellas

variables que fueron significativas para cada fecha de medicion.

Debido a que durante la primera fecha de colecta no se tuvieron datos del tratamiento de
nivel alto y tiempo 12 horas, se realizaron los ANOVAS para tiempos 3 a 9 horas, y
pruebas de t para diferenciar entre niveles medio y bajo a 12 horas de inundacion. Lo

mismo aplicé para la tasa relativa de crecimiento en la segunda fecha de medicién.

Todos los analisis se realizaron en RStudio version 0.99.442 (RStudio Team, 2015). Los
graficos  fueron  realizados en R Studio y en SigmaPlot 11.0.
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CAPITULO lIl. RESULTADOS

3.1. MICROAMBIENTE AEREO

El promedio del déficit de presion de vapor (DPV), tanto pre-alba como al mediodia, fue
mayor durante las mediciones de potenciales en el mes de marzo que durante junio. Los
valores de DPV promedio para las mediciones pre-alba fueron 0.56 + 0.02 y 0.50 £ 0.01
(t=35.224; p<0.001) y para el medio dia fueron 3.39 + 0.18 y 2.5 + 0.15 (t=74.373;

p<0.001), para marzo y junio, respectivamente.

Por su parte, el flujo foténico fotosintético (FFF) recibido durante los dias de mediciéon de

las variables fisioldgicas, no fue diferente entre ambos meses (t=0.985, p=0.362) (Cuadro

5.1-5.2; Figura 3.1).

700
- Pre-alba .. 10865 g
600 -
4OA .
30 rn
500 -
‘T’\ 20 ¢
»
5 10 g
£ 400 - g
5 5.0 z
- >
= 300 A %
= = FFF (marzo)
I FFF (junio)
2009 _o_ ppv (marzo)
—O— DPV (junio)
100 -
A 8 1‘7
8086006006066000236
- I 4 ‘ I
! . 8 10 12 14

HORA

Figura 3.1 Comportamiento del Flujo Foténico Fotosintético (FFF) y el
Déficit de Presién de Vapor (DPV, en kPa), correspondientes a los dias
de medicién de las variables fisiologicas.
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3.2. COMPORTAMIENTO DE LAS PLANTULAS A 3 MESES DE CRECIMIENTO
3.2.1. Fisicoquimicos del aguay suelo

La temperatura del agua fue menor a doce horas de inundacién (30.86 + 0.08 °C), y
mayor a nueve horas (31.62 + 0.31 °C) (H=15.45, p<0.001), mientras que la salinidad fue
mayor a tres horas de inundacién y menor a nueve horas con 9.82 + 0.29 ppm y 9.16 +
0.49, respectivamente (H=11.79, p<0.05; Cuadro 5.4-5.5, Figura 3.2).

El oxigeno disuelto en el agua fue mayor a tiempos intermedios (6.23 + 0.35 mg I'* a 6
horas y 6.02 + 0.38 mg I'* a 9 horas), pero se mantuvo mas bajo a 3 horas de inundacion,
con 4.82 + 0.22 mg I'* (F=24.32, p<0.001).

El potencial de éxido-reduccién no fue significativamente diferente entre tratamientos. Sin
embargo, la tendencia fue a disminuir conforme aumenté el tiempo de inundacion; desde
134.33 hasta 125.26 mV, a 3 y 12 horas, respectivamente (F=1.907, p=0.151) (Cuadro
5.5; Figura 3.3).

Fisicoquimicos del agua
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Figura 3.2 Temperatura y salinidad superficiales. Obtenidos a 20 cm bajo
la columna de agua. Letras diferentes denotan diferencias significativas a
p<0.05 entre tiempos de inundacidn para cada variable medida.
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Fisicoquimicos del suelo y agua
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Figura 3.3 Potencial de 6xido-reduccion (Eh, en miliVoltios) a 10 cm del suelo, y
contenido de Oxigeno Disuelto (en mg/litro) a aprox. 20 cm bajo la columna de
agua. Letras diferentes denotan diferencias significativas a p<0.05 entre tiempos
de inundacién para cada variable medida.

3.2.2. Muestreo de variables fisiolégicas
3.2.2.1. Eficiencia maxima de la clorofilay curvas de luz

La fluorescencia de la clorofila fue medida Unicamente en el mes de marzo, y ésta no
presento alta variacion a lo largo de los niveles y tiempos de inundacién. Los valores méas
altos de eficiencia maxima del fotosistema Il (Fv/Fm) se registraron a tiempos intermedios
(6 y 9 horas) y dentro de estos tiempos no fueron afectados por el nivel. Sin embargo,
todos ellos fueron mayores a 0.81 (Cuadro 5.6 y 5.11; Figura 3.4).

El tratamiento con mayor valor de Fv/Fm fue el nivel bajo a 9 horas (0.829 + 0.005),
seguido del nivel medio a 6 horas (0.826 £+ 0.1). Mientras el valor menor se obtuvo tanto
en el nivel bajo a 12 horas, como al nivel alto a 3 horas (0.811 = 0.003). No hubo un
efecto sobre Fv/Fm del nivel (F=0.971, p=0.398), ni del tiempo (F=2.676, p=0.096), ni la
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interaccion (F=0.601, p=0.667), para tiempos de 3 a 9 horas. Tampoco hubo un efecto del

nivel (t=-0.652, p=0.549) para tiempos prolongados de 12 horas (Cuadro 5.6; Figura 3.4).
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I :[ 1 MEDIO
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| T
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T T T T

03HRS 06HRS 09HRS 12HRS
Tiempo de inundacion semidiurna

Fv/Fm

Figura 3.4 Fluorescencia maxima de la clorofila (Fv/Fm) en el mes de
marzo, para cada tiempo y nivel de inundacion.

3.2.2.2. Curvas deluzy asimilacion de CO,

Para los tiempos de inundacion intermitente (3, 6 y 9 horas de inundaciéon semidiurna),
tanto el nivel como la interaccion, no tuvieron un efecto sobre la asimilacion maxima de
CO, (Amax); Mientras, que el tiempo si tuvo un efecto (F=3.94; p<0.05). La A fue mayor
a nivel alto y tiempo 6 de inundacion y menor a nivel alto y tiempo 9, con 18.87 + 3.84 y
11.67 + 2.3 pmol CO, m? s, respectivamente (Cuadro 5.6 y 5.11; Figura 3.5).

Por su parte, en la inundacién prolongada (12 horas) hubo un efecto del nivel (t=-5.29;
p<0.01), siendo mayor en el nivel bajo (15.53 + 0.93 umol CO, m? s™) que en el medio
(12.23 £ 0.55 pmol CO, m? s™).
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Asimilacién (umol CO2 m-2 s-1)

—

—_

NIVEL . 1ALTO I:I 2ZMEDIO I:‘ 3BAJO

[
o
i
SR

o T
£ 157 T T 1
ol l L
9 1
S 101
=
-
£
< 9

O_

03HRS 06HRS 09HRS 12HRS

Tiempo de inundacién

Figura 3.5 Asimilacibn méxima de CO,, a diferentes niveles y tiempos de

inundacion.
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Figura 3.6 Curvas de luz y Asimilacién de CO,, a diferentes niveles de inundacién (izq), y a
diferentes tiempos de inundacién (der) realizadas en el mes de marzo. El area sombreada sobre
cada curva representa los intervalos de confianza al 95%.
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A los tres meses de edad, R. mangle no presento diferencias en el comportamiento de las
curvas de luz, respecto al nivel. En cuanto al tiempo de inundacion, el tiempo seis horas

present6 una curva de luz con valores més altos que en los demas tiempos (Figura 3.6).
3.2.3. Potenciales hidricos y osmoticos

El factor nivel y la interaccion nivel-tiempo tuvieron un efecto significativo sobre el
potencial hidrico maximo (Pwmax) (F=4.402 y F=5.885, respectivamente), en tiempos de
inundacion intermitentes. Con inundacion de 9 horas hubo mayor oscilacién en el Py max
entre niveles, respecto a los demas tiempos de inundacion, siendo mayor en el
tratamiento Alto a 9 horas (-2.16 + 0.09 MPa) y menor en el nivel medio a 9 horas (-2.65 +
0.08 MPa). Asimismo, el nivel tuvo un efecto significativo sobre el Py max €n tiempos
prolongados de inundacién (12 horas), siendo mayor a un nivel bajo (-2.58 =+ 0.06 MPa)
gue a un nivel medio (-2.74 £ 0.03 MPa) (t=-3.449, p=0.026).

Potencial hidrico foliar (max y min)
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Figura 3.7 Potenciales hidricos maximos (gris oscuro), y minimos (gris claro) por
tiempo y nivel de inundacion. Letras diferentes denotan diferencias estadisticamente
significativas entre tratamientos. (*) Diferencia significativa segin prueba de t. (ns) No
significativo. La barra negra horizontal corresponde a los tratamientos inundados al
momento de la medicion pre-alba, debido a la configuracion de los tiempos de llenado.
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Potencial osmoético foliar (max y min)
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Figura 3.8 Potenciales osmoticos maximos (gris oscuro), y minimos (gris claro) por
tiempo y nivel de inundacion. Letras diferentes denotan diferencias estadisticamente
significativas entre tratamientos. (*) Diferencia significativa segin prueba de t. (ns) No
significativo. La barra negra horizontal corresponde a los tratamientos inundados al
momento de la medicion pre-alba, debido a la configuracién de los tiempos de llenado.

Por su parte, el potencial hidrico minimo (P, min), tuvo menos fluctuaciones y no presentd
diferencias estadisticamente significativas entre los diferentes tratamientos, tanto en

inundacion intermitente como prolongada (Cuadro 5.6; Figura 3.7).

Respecto al potencial osmético maximo (Psmax), €n los tratamientos intermitentes hubo un
efecto tanto del nivel (F=5.884, p<0.05) como del tiempo de inundacién (F=9.473, p<0.01).
El mayor Psnax S€ encontré en el nivel medio a 3 horas de inundacion (-2.29 + 0.07 MPa),
mientras el mas bajo fue en el tratamiento bajo a 6 horas (-2.84 £ 0.23), seguido de alto a
6 horas (-2.69 £ 0.15). A tiempo de inundacion prolongada (12 horas), no hubo efecto del
nivel (t=0.038; p=0.971) (Figura 3.8). El potencial osmético minimo no presento
diferencias significativas entre tratamientos, tanto para tiempos prolongados como

intermitentes (Cuadro 5.6).
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3.2.4. Asignacion de biomasa

El nivel en tiempos de inundacién intermitentes (3, 6 y 9 horas) tuvo un efecto significativo
sobre las variables estudiadas, excepto en la biomasa del tallo (F=2.45). El nivel en
tiempos de inundacién prolongados (12 horas) tuvo efecto sobre la biomasa del tallo
(t=2.94, p<0.05), la fraccion de masa a hojas (t=-2.86, p<0.05) y a tallo (t=6.37; p<0.01),
asi como en la longitud (t=3.94; p<0.05) y la tasa relativa de crecimiento del tallo (t=5.49;
p<0.01) (Cuadro 5.7 y 5.11).

Por su parte, el factor de tiempo de inundacién tuvo efecto directo sobre el area basal
(F=6.32; p<0.01), area foliar especifica (F=9.028; p<0.01), biomasa de hojas (F=4.159;
p<0.05), fraccion de masa a tallo y la tasa relativa de crecimiento del tallo (Cuadro 5.7 y
5.11). Durante este periodo, las principales diferencias se dieron entre el nivel alto y bajo
de inundacién, siendo éstos, contrastantes. El nivel medio de inundacién se comporté

como alto o bajo a lo largo de las variables.

El nivel alto, respecto al nivel bajo, presentd: menor biomasa (F=21.416; p<0.001) y area
de hojas (F=6.364; p<0.01), menor biomasa de raices (F=33.529; p<0.001) y biomasa
total (F=15.733; p<0.001), pero mayor longitud del tallo (BF,=2.29x10°%. No hubo
diferencias en la biomasa del tallo (F=2.456; p=0.114), por tanto, el tallo tuvo mayor
longitud especifica (BF10=1162.31) y menor densidad (F=7.897; p<0.01), sin embargo, la
tasa relativa de crecimiento del tallo fue mayor en niveles altos (F=77.386; p<0.001)
(Cuadro 5.7 y 5.11; Figura 3.9y 3.10).

En cuanto al tiempo de inundacién, no hubo una tendencia marcada en la biomasa por
componente y total. Las variables de longitud y tasa relativa de crecimiento del tallo fueron
mayores a tiempos de inundacion intermedios, pero no se mantuvo este comportamiento

para las demas variables.

A tiempos intermitentes de inundacion los tratamientos que presentaron mayor biomasa
de raices, hojas y total fue el nivel bajo a 9 horas de inundacién, seguido del nivel bajo a 3
horas, mientras los que presentaron menor biomasa fueron los tratamientos de niveles
altos de inundacién, siendo el tiempo 9 el mas bajo, seguido de 6 y 3 horas (Cuadro 3.1;
Figura 3.9).
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Cuadro 3.1 Valores promedio * d.e. de la biomasa por componente y total, de plantulas
con tres meses de edad. Letras diferentes denotan diferencias estadisticamente
significativas (p<0.05), entre tratamientos dentro de cada componente de biomasa.
Para tiempos de 3 a 9 horas; y diferencias entre niveles a tiempo 12 horas.

) ) Particién de biomasa (g)
Tiempo | Nivel - -
Hojas Raices Tallo Total

3horas | Alto| 1.71°° + 0.04 | 0.60° + 0.02|0.74% + 0.06| 3.06°° + 0.05
Medio | 1.87%° + 0.20 | 0.74° + 0.07|0.71% + 0.12]3.34%° + 0.38
Bajo| 2.10% + 0.16 [0.82%° + 0.11]0.732 + 0.04| 3.65%° + 0.21

6horas | Alto| 1.54°° + 0.05| 0.59° + 0.05|0.82% + 0.08| 2.96° + 0.10
Medio [1.75%°° + 0.23 [0.66°° + 0.06|0.75% + 0.09]3.17%°° + 0.38
Bajo| 1.79%° + 0.07 [0.76® + 0.07|0.65 = 0.06]3.22%°° + 0.18

9horas | Alto| 1.44° + 0.16 | 0.54° + 0.03]|0.75% + 0.04| 2.74° + 0.23
Medio | 1.82%° + 0.12 [0.78%° + 0.06|0.69% + 0.01[3.30%°° + 0.19
Bajo| 2.12% + 0.10 | 0.91% + 0.04|0.73* + 0.04| 3.77% + 0.18

12 horas [Medio| 1.70* + 0.10 | 0.77* + 0.04|0.81" + 0.06| 3.29" + 0.13
Bajo| 1.81° + 0.12 | 0.75" + 0.14|063% + 0.08| 319" + 0.33
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Figura 3.9 Particion de biomasa por componente (raices, tallo y hojas) y biomasa
total de planta a tres meses de edad. Las barras representan la media + d.e.
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Figura 3.10 A. Area foliar (cm?), B. Longitud del tallo (cm) para cada tiempo y nivel
de inundacion, y C. Tasa relativa de crecimiento del tallo (mg de C asignado a
tallo, por cada g de biomasa total de planta, por dia).
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En la fraccion de biomasa asignada a cada componente, hay una clara diferenciacion
entre niveles de inundacion. Los niveles altos presentan menor biomasa total (F=15.733;
p<0.001), menor biomasa asignada a raices (F=21.825; p<0.001) y a hojas (F=6.997;
p<0.01); pero, mayor biomasa asignada a tallos (F=77.36; p<0.001), respecto al total
acumulado por planta. Este comportamiento se puede observar en el diagrama ternario
de la Figura 3.11.

TALLO

NIVEL
e 1ALTO
&  2MEDIO
@ 3BAJO

HOJA

HOJA

Figura 3.11 Prioridades en la asignacion de biomasa de R. mangle L. bajo
diferentes niveles de inundacion: alto (rojo), medio (verde) y bajo (azul).
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3.3.2.1. Analisis de Componentes Principales (PCA)

Para el PCA se consideraron Unicamente las variables que resultaron estadisticamente
significativas, tanto de los andlisis de varianza, AnovaBF como de las pruebas de t-
student (Cuadro 3.2). Asimismo, las variables calculadas a partir de otras, no fueron

consideradas.

El primer componente (PC1l) fue capaz de explicar el 35.82% de la variacion. Las
variables que més aportan a este discriminante son: la biomasa de raices, la biomasa de
hojas y la longitud del tallo. Para el segundo componente (PC2), las variables que aportan
mas a la diferenciacion de los grupos, son: la biomasa del tallo, el area foliar y el area
foliar especifica. La varianza explicada por ambos componentes es de 54.90% (Cuadro
3.2).

Cuadro 3.2 Variables morfol6gicas vy fisioldgicas utilizadas en
el analisis de componentes principales (PCA), para plantas
con tres meses de edad; y su contribucion en los
componentes principales 1y 2.

. 3 MESES
Variables
PC1 PC2
Biomasa raices 0.497187 0.183308
Biomasa hojas 0.467348 0.257491
Longitud del tallo -0.445767 0.359527
Biomasa tallo -0.163398 0.600498
Area foliar 0.28476 0.513669
Area foliar especifica -0.384312 0.294701
Potencial hidrico maximo -0.281072 -0.028976
Potencial osmético maximo -0.034348 -0.144958
Asimilacién maxima 0.003966 0.194115
Varianza explicada| 0.3582 0.1907
Varianza acumulada| 0.3582 0.549
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La principal diferenciacion que podemos observar se encuentra entre niveles; donde
niveles altos son influenciados por la longitud del tallo, el area foliar especifica y el
potencial hidrico maximo. Mientras la biomasa de raices y hojas, asi como el potencial
osmotico maximo, diferencian a plantas en el nivel bajo (Figura 3.12).

PC2

PC1

Figura 3.12 Andlisis de Componentes Principales (PCA) de variables
fisiolégicas y morfoldgicas. Elipse roja (plantas en nivel alto) y azul (plantas
en nivel bajo). Las variables fueron: biomasa del tallo (SM), longitud del tallo
(SL), area foliar especifica (SLA), area foliar (LA), asimilacion maxima de CO,
(AMAX), biomasa de hojas (LM), biomasa de raices (RM), potencial hidrico
méximo (PW.MAX) y potencial osmético maximo (PS.MAX).
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3.3. COMPORTAMIENTO DE LAS PLANTULAS A 6 MESES DE CRECIMIENTO
3.3.1. Fisicogquimicos del aguay suelo

La temperatura se mantuvo relativamente estable entre los tratamientos, oscilando en sus
valores medios entre 31.1 y 32.4 °C a 6 horas y a 3 horas, respectivamente, existiendo
diferencias significativas entre éstas (H=25.54, p<0.001). Mientras los tiempos de nueve y
doce horas fueron intermedios.

La salinidad disminuyé conforme aumentd el tiempo de inundacion. Siendo mayor a 3
horas con 10.47 £ 0.3 ppm (F=21.04, p<0.001), respecto a tiempo 6, 9 12 donde no
hubieron diferencias (Cuadro 5.4 y 5.5; Figura 3.13).

Fisicoquimicos del agua
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Figura 3.13 Temperatura y salinidad superficial a 20 cm bajo la columna de

agua. Letras diferentes denotan diferencias significativas a p<0.05. Asteriscos
denotan diferencias entre periodos.
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Fisicoquimicos del suelo y agua
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Figura 3.14 Potencial de éxido-reduccion (Eh, en mV) a 10 cm del suelo, y
contenido de Oxigeno Disuelto (en mg/litro) a aprox. 20 cm bajo la columna
de agua. Letras diferentes denotan diferencias significativas a p<0.05.

El oxigeno disuelto fue menor a tiempos cortos de inundacion (F=29.71, p<0.001). Sin
embargo, los valores de DO fueron menores durante este periodo respecto del primer
trimestre, para tiempos de inundacién de 3, 6 y 9 horas (F=49.72, p<0.001). Mientras, no
hubo variacion en el DO en tiempos prolongados de inundacién (12 horas), entre ambos
periodos de medicion (p=0.92).

Por su lado, el potencial de éxido-reduccién (Eh) disminuy6é conforme aumenté el tiempo
de inundacion, tal y como ocurrié en el primer periodo de medicién.. Sin embargo, los
valores de Eh fueron menores en el segundo trimestre de experimentacion, respecto al
primero (p<0.001) (Cuadro 5.4 y 5.5; Figura 3.14).
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3.3.2. Muestreo de variables fisioldgicas
3.3.3. Curvas deluzy asimilacién de CO,

El nivel no tuvo un efecto sobre la asimilacion méxima de CO; (Anax) (F=0.69); mientras, el
tiempo y la interaccion nivel-tiempo si tuvieron efecto sobre la Anax (F=5.30 y F=4.96,
respectivamente; Cuadro 5.8; Figura 3.15)

Sin embargo, el nivel dentro de cada tiempo de inundacion tuvo un efecto a 6 horas
(F=24.52, p<0.05). La A fue mayor a nivel alto (27.30 + 2.62 pmol CO, m? s,
respecto a nivel medio (18.33 + 1.72 umol CO, m? s%) y bajo (16.87 + 1.37 umol CO;
m s'l) de inundacién (Cuadro 5.12). En general, la Anax aumentd conforme aumento el
tiempo de inundacién, pero alcanzo un maximo en 6 horas para nivel alto (Figura 3.15).
Mientras, en el tiempo 3 se presentaron valores de Ana por debajo de los demas
tratamientos, sin importar el nivel (Apax< 16.73).

En las curvas de luz, no se observa una diferencia entre los tres niveles de inundacion; sin
embargo, para los tiempos de inundacion si hubo una diferenciacion del tiempo 3 con
respecto a los demas, que permanecieron iguales (Figura 3.16). Cabe destacar que las
tasas de asimilacion, fueron mayor a seis meses de edad de las plantas, que a tres

meses, para todos los tratamientos, excepto a tiempos de inundacion de 3 horas.
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Figura 3.15 Asimilacién maxima de CO,, a diferentes niveles y tiempos de inundacion.
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Figura 3.16 Curvas de luz y Asimilacion de CO,, a diferentes niveles de
inundacién, realizadas en los meses de marzo (izq) y junio (der), correspondientes
a la primera y segunda cosecha, respectivamente. El area sombreada sobre cada
curva representa los intervalos de confianza al 95%.

3.3.4. Potenciales hidricos y osmoticos

El tiempo de inundacién tuvo un efecto significativo para todas las variables hidricas
analizadas (Cuadro 5.8). Mientras, el tiempo de inundacién, no marc6 una clara diferencia
en los Py max, Si l0 hizo para el P, mn, donde los valores mas altos se encontraron a un
tiempo de 9 horas y los mas bajos a un tiempo de 6 horas (F=33.85, p<0.001) (Figura
3.17).

El nivel y la interaccién no tuvieron un efecto en el potencial osmético minimo (F=1.977,
p=0.16) y en el potencial hidrico minimo (F=1.91, p=0.12), respectivamente. Niveles bajos
de inundacién presentaron menores potenciales hidricos maximos (F=38.81, p<0.001) y
minimos (F=3.55, p<0.05), sin embargo, no hubo una tendencia tan marcada (Cuadro
5.8).

Los valores mas altos registrados para el Pymax Y €l Pwmin S€ €ncontraron en el nivel
medio a 9 horas (-2.192 + 0.04 MPa) y en el nivel alto a 9 horas (-2.725 + 0.1 MPa),

respectivamente. Mientras, los valores mas bajos de Py max Y €l Pw.min €Stuvieron en el nivel
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bajo a 3 horas (-2.792 = 0.08 MPa) y en el nivel bajo a 6 horas (-3.247 + 0.1 MPa)
(Cuadro 5.12).

Las plantas en un nivel de inundacién bajo, presentaron menores potenciales osmoticos
méaximos (F=48.88; p<0.001), excepto para el nivel alto a 12 horas de inundacion. Este
comportamiento no fue similar para los potenciales osmoéticos minimos. Donde no hubo
efecto del nivel (F=1.977), pero si del tiempo (F=7.992; p<0.01) y la interaccion (F=12.30;
p<0.001) (Cuadro 5.8). Sin embargo, los valores de potenciales osméticos no parecen
seguir una tendencia en cuanto al tempo de inundacion (Figura 3.18).

Los valores mas altos de Psmax Y Psmin S€ hallaron en el nivel medio a 6 horas (-2.496 +
0.07 MPa) y en el nivel medio a 9 horas (-2.531 + 0.04 MPa), respectivamente. Mientras,
los valores mas bajos estuvieron el nivel bajo a 3 horas (-3.116 + 0.08 MPa) y en el nivel

alto a 12 horas (-3.226 + 0.1 MPa), para P max Y Psmin, respectivamente (Cuadro 5.12).

Potencial hidrico foliar (max y min)
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bc
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Figura 3.17 Potenciales hidricos maximos (gris oscuro), y minimos (gris claro) por
tiempo y nivel de inundacion. Letras diferentes denotan diferencias
estadisticamente significativas entre tratamientos. (*) Diferencia significativa segun
prueba de t. (ns) No significativo. La barra negra horizontal corresponde a los
tratamientos inundados al momento de la medicién pre-alba, debido a la
confiauracion de los tiempos de llenado.
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Potencial osmético foliar (max y min)

Potencial osmético foliar (MPa)
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Figura 3.18 Potenciales osmoéticos maximos y minimos por tratamiento. Letras
diferentes denotan diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos.
(*) Diferencia significativa segun prueba de t. (ns) No significativo. La barra negra
horizontal corresponde a los tratamientos inundados al momento de la medicion
pre-alba, debido a la configuracion de los tiempos de llenado.

3.3.5. Crecimiento y asignacién de biomasa

En este apartado, los datos fueron manejados, primeramente extrayendo soélo las
variables de biomasa total y foliar, asi como el area foliar total, para calcular los

parametros de la tasa relativa de crecimiento (RGR), como se explico en la metodologia.

Los valores de los demas componentes estructurales de cada planta se utilizaron en los

analisis de asignacion de biomasa, incluyendo igualmente la biomasa foliar y total.
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3.3.5.1. Tasas relativas de crecimiento

Segun lo obtenido de los analisis de varianza con factores bayesianos (anovaBF), el nivel
tuvo un efecto débil (1<BF;0<3) sobre la tasa relativa de crecimiento (BF;,=2.022) y la
tasa de asimilacion neta (BF1,=1.683) para los tiempos intermitentes (de 3 a 9 horas) de
inundacion. Mientras, los andlisis de varianza frecuentistas no arrojaron evidencia de
efectos significativos de los factores nivel y tiempo de inundacion, ni de la interaccion,
para la razén de area foliar, el area foliar especifica y la fraccion de biomasa foliar.

Por su parte, el nivel de inundacion si tuvo un efecto sobre la tasa relativa de crecimiento,
para plantas a 12 horas de inundacion (t=-6.618; p<0.01). Asimismo, se encontraron
diferencias significativas en los niveles de inundacion, dentro de los tiempos 3 (F=16.09;
p<0.01), 6 (F=6.756; p<0.05), y 9 (BF1,=1255) horas de inundacién (Cuadro 5.9).

A 3 horas de inundacién, la tasa relativa de crecimiento fue mayor en nivel medio (15.67 +
0.31 mg g* d%) y alto (15.55 + 0.75), respecto al nivel bajo (13.51 + 0.41). Por su parte, en
el tiempo de 6 horas de inundacion, el nivel alto (12.79 + 0.24) fue menor que los niveles
medio (15.86 + 1.42) y bajo (15.87 = 1.46), pero no hubo diferencia entre éstos dos
ultimos. A 9 horas de inundacién, la mayor diferencia se encontrd entre el nivel medio
(15.45 £ 0.56) y bajo (12.5 + 0.54); mientras la diferenciacion de estos dos niveles fue

inversa a un tiempo de 12 horas de inundacion (Cuadro 5.12; Figura 3.19).

Por tanto, el tratamiento que presentd la mayor tasa relativa de crecimiento fue el nivel
bajo a 6 horas (15.87 + 1.46), seguido del nivel medio a 6 horas (15.86 + 1.42). Mientras
las menores tasas fueron para los tratamientos de nivel medio a 12 horas (10.79 + 0.35

mg g™ d*), seguido del nivel bajo a 9 horas (12.5 + 0.54).
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Figura 3.19 Tasas relativas de crecimiento (RGR) y sus componentes NAR y
LAR para cada nivel y tiempo de inundacion.
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3.3.6. Asignacion de biomasa

Para este segundo periodo de medicion, la influencias tanto del nivel y del tiempo de
inundacion fue mas equilibrada, y por lo tanto tomaron mayor importancia las

interacciones entre estos factores (Cuadro 5.10).

La fraccion de masa a hojas, el area foliar especifica y el nimero de lenticelas por area
lateral del tallo no presentaron diferencias estadisticamente significativas para ningun

factor o la interaccion.

Sin embargo, el nivel de inundacién tuvo efecto sobre todas las variables morfométricas y
de biomasa, exceptuando la biomasa de ramas (F=1.217; p=0.31) y la longitud del tallo
(F=0.882; p=0.427). Mientras el tiempo de inundacion no tuvo efecto sobre la fraccion de
masa a raiz (F=1.537; p=0.23) y el area foliar (BF1,=0.344). Asimismo, la interaccion de
nivel-tiempo no tuvo efecto sobre el area basal (BF1,=0.489), el area foliar (BF1,=0.938), la
biomasa de raices (F=1.094; p=0.395), la longitud especifica del tallo (F=1.477; p=0.228),

ni sobre las fracciones de masa asignadas a ningn componente (Cuadro 5.10).

Cuadro 3.3 Valores promedio + d.e. de la biomasa por componente y total, de plantulas con
seis meses y medio de edad. Letras diferentes denotan diferencias estadisticamente
significativas (p<0.05), entre tratamientos dentro de cada componente de biomasa.

. ) Particion de biomasa (g)
Tiempo | Nivel :
Hojas Raices Tallo Ramas Total
3horas| Alto[5.72%° + 0.29(3.27%°¢ + 045 430% + 0.75| 1.72% + 057| 1501 + 1.37
Medio| 5.94% + 054 4.28% + 0.20 4.40% + 0.12| 1.60%° + 0.34| 16.23% + 1.19
Bajo [5.44%° + 0.71| 4.14% + 0.19 | 354°%® + 0.08]0.91% + 041| 14.04%® + 055
6horas| Alto|4.89%° + 053| 2.28% + 0.39| 351°°% + 0.28| 058 + 0.26| 11.27°° + 0.51
Medio |5.57%® + 0.95|3.16%°® + 0.53 4.44% + 031 1.79%° + 1.03| 14.98% = 2.65
Bajo [5.19% + 0.92| 3.99% + 0.73 | 4013 + 0.24| 226 + 058| 1546% + 0.55
9horas| Alto| 4.09° + 0.33|2.70°°% + 0.31| 3.29°% + 0.13[1.09%°° + 0.59| 11.18° + 0.1
Medio |5.50% + 0.38| 3.73%° + 0.36| 4.10°° + 0.13| 1.93% + 056| 1526% + 0.68
Bajo |5.22%° + 0.63| 3.81% + 0.30 |3.65%°°% + 0.24[1.34%° + 0.16| 14.03%° + 0.37
12 Alto| 2.56° + 0.42| 1.77° + 0.96 207 + 048|085%° + 0.76| 7.26% + 2.38
horas |\ edio |4.78%° + 038 2.54°% + 048 3.03° + 0.30| 0.11° + 0.07| 10.48° + 0.30
Bajo [5.70%® + 0.54[3.47% + 002 | 322% + 0.17]0.89%° + 0.20(13.20%°° + 0.87
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Los contrastes entre niveles altos y bajos de inundacion fueron menores en este periodo,
sin embargo, es posible encontrar diferencias. La biomasa de raices fue menor a nivel alto
y mayor a nivel bajo (F=24.918; p<0.001), dentro de cada tiempo de inundacion; pero
disminuy6 conforme aumento el tiempo de inundacion en cada nivel (F=11.588; p<0.001).
La biomasa del tallo fue mayor a niveles medios y bajos en todos los tiempos (F=13.833;
p<0.001), excepto a tiempo de 3 horas, donde el nivel bajo present6 menor biomasa de
tallo (Cuadro 5.10).

Para niveles bajos como medios de inundacion, la biomasa de hojas se mantuvo

constante a lo largo de los tiempos de inundacion. Sin embargo, en niveles altos, la

Biomasa por componente y total
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Figura 3.20 Particién de biomasa por componente (raices, tallo, hojas y ramas) y
biomasa total de planta a seis meses y medio de edad. Las barras representan la
media + d.e.
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biomasa de hojas disminuyd conforme aumenté el tiempo de inundacién. En cuanto a la
biomasa asignada a ramas, ésta presenta comportamientos diferentes entre niveles de
inundacion dentro de cada tiempo, pero una mayor biomasa se observa en nivel bajo a 6
horas (2.262 + 0.58 g) y nivel medio a 9 horas (1.93 £ 0.56 g) de inundacion. Mientras el
nivel medio 12 horas tuvo la menor biomasa de ramas con 0.119 + 0.07 g (Cuadro 5.12).

Niveles bajos y medios, asi como tiempos cortos de inundacion, tuvieron mayor cantidad
de biomasa total de plantulas. Mientras que, tiempos largos (12 horas) y niveles altos
presentan una menor biomasa total (Cuadro 5.12; Figura 3.20). Por tanto, se puede
diferenciar que el nivel alto a 12 horas de inundacion fue el tratamiento mas severo con
menor biomasa asignada a cada componente: hojas (2.564 + 0.42 g); raices (1.77 + 0.96
g); tallo (2.078 £ 0.48 g); y total (7.266 + 2.38 g). Después sigui6 el tratamiento de nivel
medio a 12 horas que asignd 4.781 + 0.38 g a hojas, 2.549 + 0.48 g a raices, 3.035 £ 0.30
g a tallo y tuvo finalmente 10.485 + 0.30 g de biomasa total (Cuadro 5.12).

Los tratamientos con mayor biomasa total y asignada a cada componente fueron: nivel
medio a 3 horas, nivel bajo a 6 horas, y nivel medio a 9 horas de inundacion (Cuadro 5.12,
Figura 3.20).

Por otro lado, el area foliar se mantuvo constante a lo largo de los tiempos de inundacion
en niveles medio y bajo. Pero en los niveles altos hubo una disminucion de la superficie
foliar conforme aumentd el tiempo de inundacién, siendo mas del doble en el nivel alto a 3
horas (402.80 + 9.84 cm?) que al nivel alto a 12 horas (176.64 + 36.23 cm?) de inundacion
(Cuadro 5.12; Figura 3.21.A).
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La longitud del tallo principal también se vio fuertemente afectada por el tiempo de
inundacion (F=119.47; p<0.001), independientemente del nivel de inundacion (F=0.882;
p=0.427). Para el nivel alto y medio, la longitud del tallo principal disminuye conforme
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Figura 3.21 A. Area foliar (cm?), B. Longitud del tallo principal (cm) y C. Densidad
del tallo (mg cm™); para cada tiempo y nivel de inundacién.
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aumenta el tiempo, mientras que el nivel bajo alcanza una mayor longitud a tiempos de
inundacion intermedios de 6 y 9 horas. Los tratamientos con plantas de longitud del tallo
mayor fueron el nivel alto a 3 horas (41.47 £ 4.1 cm) y 6 horas (37.77 £ 1.91 cm), y a nivel
medio a 3 horas (37.39 £ 1.12 cm). Mientras, a inundacion prolongada (12 horas), se
registraron las plantas mas pequefias: nivel alto (23.33 + 1.27 cm), medio (27.98 + 1.45
cm) y bajo ((29.44 £ 3.79 cm) (Cuadro 5.12; Figura 3.21.B).

Una menor longitud y mayor biomasa, también derivd en una mayor densidad y una
menor longitud especifica del tallo, mientras que a 3 meses de edad, la densidad del tallo
no se vio fuertemente influenciada por el nivel o el tiempo de inundacion, para los 6
meses si hubo un efecto del nivel (F=11.475; p<0.001) y el tiempo (F=12.454; p<0.001),
sobre la densidad. Asi, tenemos que la densidad aumentd conforme aumenté el tiempo de
inundaciéon. Este aumento fue mas marcado en niveles altos de inundacién, donde los
tallos mas densos se encontraron a tiempo 12 (441.35 + 91.47 g cm®) y los menos
densos a tiempo 6 (244.11 + 46.37 g cm™), mientras que a niveles medios, la densidad
fue mayor a tiempos intermedios, y a niveles bajos se mantuvo constante a lo largo de los

tiempos de inundacién (Figura 3.21.C).

]

—
1

Biomasa de ramas (g)

2 3 4 5
Incremento en biomasa de tallo (g)

Figura 3.22 Relacion entre el incremento en biomasa del
tallo principal y la biomasa asignada a ramas.
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Por su par te, la biomasa asignada a ramas durante este periodo estuvo influenciada por
el tiempo (F=5.769; p<0.01) y la interaccién (F=4.186; p<0.01), pero no por el nivel
(F=1.217; p=0.313). Sin embargo, la biomasa de ramas se relacion6 con el incremento en
la biomasa del tallo principal (R%=0.73) (Figura 3.22), longitud del tallo (R?,;=0.45), la
biomasa de hojas (Rzadj=0.38) y biomasa de raices (Rzadj=0.32), en el periodo de 3 a 6

meses de edad, sin hacer una discriminacion por tratamientos.

En términos generales, el nivel de inundacion resulté ser un mejor impulsor de prioridades
de asignacion de biomasa a cada parte de la planta (Cuadro 5.7 y 5.10). Sin embargo, a
seis meses y medio de edad, esta asignacion interacciona con el tiempo de inundacion. A
diferencia de 3 meses de edad, las plantas exhiben una menor diferenciacion entre nivel

alto y bajo, respecto a las fracciones de biomasa asignadas a tallos y raices (Figura 3.23).

TALLO

NIVEL
© 1ALTO
@ 2MEDIO
& 3BAJO

RAIZ

HOJA

Figura 3.23 Prioridades en la asignacion de biomasa de R. mangle L. bajo
diferentes niveles de inundacion: alto (rojo), medio (azul) y bajo (verde).
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3.3.7. Analisis de Componentes Principales (PCA)

El primer componente (PC1) es capaz de explicar el 34.03% de la variacion. Las variables
que mas aportan a este discriminante son: la biomasa del tallo y de hojas, asi como la
tasa relativa de crecimiento. Para el segundo discriminante (PC2), las variables que
aportan mas a la diferenciacién de los grupos, son: el potencial osmoético e hidrico
méaximo, y el potencial osmoético minimo. La varianza explicada por ambos componentes
es de 54.32% (Cuadro 3.4).

Para los seis meses de edad de las plantas, podemos observar que las interacciones de
nivel y tiempo de inundacion ejercen una mayor diferenciacion de grupos. Ademas, los
niveles bajos de inundacion parecen estar mas alejados del resto, influenciados
principalmente por la biomasa presente en los tallos. Por su parte los tiempos de
inundacion permanente (12 horas) se relacionan negativamente con la mayoria de las

variables analizadas (Figura 3.24).

Cuadro 3.4 Variables morfologicas vy fisioldgicas utilizadas en el analisis de
componentes principales (PCA para plantas con seis meses y medio de edad,;
y su contribucién en los componentes principales 1y 2.

. 6 MESES
Variables
PC1 PC2
Biomasa del tallo 0.456153 0.205312
Biomasa de hojas 0.452737 0.095402
Tasa relativa de crecimiento 0.433176 0.113047
Potencial osmético maximo -0.040428 0.553211
Potencial hidrico maximo -0.093774 0.493164
Potencial osmético minimo -0.246983 0.463303
Biomasa de raices -0.381273 -0.160403
Longitud del tallo principal 0.253971 0.270902
Area foliar 0.277546 0.123905
Asimilacion maxima -0.194810 0.187822
Potencial hidrico minimo -0.055029 0.149377
Varianza explicada 0.3403 0.2028
Varianza acumulada 0.3403 0.5432
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PC2

PC1

Figura 3.24  Analisis de Componentes Principales (PCA) de variables
fisiologicas y morfoldgicas. Elipses moradas (12hrs), mostaza (9hrs), verdes
(6hrs), y azules (3hrs). Las variables fueron: biomasa del tallo (SM), longitud del
tallo (SL), tasa relativa de crecimiento (RGR), &rea foliar (LA), asimilacion
maxima de CO, (AMAX), biomasa de hojas (LM), biomasa de raices (RM),
potencial hidrico maximo (PW.MAX) y minimo (PW.MIN) y potencial osmético
minimo (PS.MIN). Los tratamientos estan representados por las letras A, My B
gue corresponden a los niveles de inundaciéon alto, medio y bajo,
respectivamente; seguido de los nimeros 3, 6, 9 y 12, correspondientes a los
tiempos de inundacion.

Durante este periodo, las variables fisiol6gicas del estatus hidrico de la planta cobraron

mayor fuerza que durante los primeros tres meses de edad.
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3.4. IMPLICACIONES DE LA LONGITUD ESPECIFICA DEL TALLO EN LA
ASIGNACION DE BIOMASA DE R. MANGLE

La longitud especifica del tallo (SSL), que relaciona la longitud del tallo por cada gramo de
biomasa asignado al mismo, resulté ser un atributo funcional estrechamente ligado a la
asignacion de biomasa por componente y a la biomasa total, inclusive estuvo relacionado
con el &rea foliar.

El coeficiente de determinacion (R?) fue alto en la biomasa del tallo (Rz_adj=0.88), y para la
biomasa total (Rz_adj:0.86). Seguido de la biomasa de raices (Rz_adj=0.78) y la biomasa de
hojas (Rz_adj:0.74) (Figura 3.26). Finalmente, el area foliar también estuvo relacionada con
la longitud especifica del tallo (Rz_adj=0.67) (Cuadro 3.5; Figura 3.25).

Cuadro 3.5 Relacion polinomial de la longitud especifica del tallo (SSL) con la biomasa
total y la asignacion de biomasa por componente, asi como con el area foliar.

Modelo R?> R%-adj ValordeF

TM = -94.8283*SSL + 24.5659*SSL? + 8.5212 0.8617 0.8608 978.2 ***
RM = -23.41508*SSL + 6.29124*SSL* + 2.01372  0.7852 0.7838 574 *x*
SM = -31.15672*SSL + 9.46733*SSL* + 2.46362  0.8813 0.8806 1166 ***
LM = -40.25653*SSL + 8.80733*SSL? + 4.04384  0.7422 0.7405 451.9 ***

LA = -2104*SSL + 295.405*SSL” + 229.705 0.6729 0.6708 323 ***

TM = biomasa total; RM = biomasa de raices; SM = biomasa del tallo; LM = biomasa de hojas;
LA = &rea foliar
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Figura 3.25 Relacién polinomial de la longitud especifica del

tallo (SSL) con el area foliar (AF). Los puntos negros representan
los valores observados y los puntos rojos los valores del modelo.
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Figura 3.26 Relacién polinomial de la longitud especifica del tallo (SSL) con la
biomasa asignada a tallo (SM), raices (B), hojas (RM) y a la biomasa total (TM). Los
puntos negros representan los valores observados y los puntos rojos los valores del

modelo.

61



CAPITULO I

3.5. ESTIMACION DE LA BIOMASA POR COMPONENTE Y TOTAL

Con el fin de contar con informacion inicial sobre el crecimiento y la biomasa de plantulas
de manglar, se obtuvieron regresiones lineales multiples para la estimacion de biomasa
por componente y total, en funcidon de variables que no fueran destructivas y fueran
facilmente medibles en campo, como son: el area basal (AB), la longitud del tallo principal
(SL) y el &rea foliar especifica (SLA).

Estas regresiones lineales multiples (RLM), no consideran los niveles y tiempos de
inundacion como factores, pues catalogarlos en campo, tal como se establecieron en

nuestro estudio seria complicado.

La mayoria de las regresiones tuvieron un R? alto (Cuadro 3.6). Sin embargo, aun hace
falta validar el poder de prediccion de cada uno de los modelos, mediante algan método
para ello, por ejemplo una validacién cruzada o un bootstrap. Ademas de obtener el error,

a través de la Raiz Cuadrada del Error Medio Cuadratico (RMSE).

Cuadro 3.6 Estimacion de la biomasa de plantulas de R. mangle crecidas bajo diferentes niveles y
tiempos de inundacion.

Modelo R? R?-adj ValordeF
TM =0.27902*SL + 23.50707*AB - 0.63474*SLA - 0.59251 0.7784 0.7763 366.5 ***
RM = 0.056833*SL + 6.439832*AB - 1.222478 0.6256 0.6232 262.3 ***
SM = 0.123874*SL + 5.190951*AB - 0.170486*SLA - 0.97664 0.7717 0.7695 352.6 ***
LM =0.09744*SL + 12.06839*AB - 0.3963*SLA + 1.08652 0.7482 0.7458 310 ***

BM = 0.049577*SL + 1.30441*AB - 0.103437*SLA - 0.27559 0.2922 0.2854 43.06 ***
LA = 5.3153*SL + 746.2252*AB + 13.9623*SLA -212.7106 0.7733 0.7712 356 ***

TM = biomasa total; RM = biomasa de raices; SM = biomasa del tallo; LM = biomasa de hojas; BM = biomasa
de ramas; LA = area foliar; AB = area basal; SL = longitud del tallo principal y SLA = area foliar especifica
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CAPITULO IV. DISCUSION Y CONCLUSIONES
4.1. DISCUSION
4.1.1. Implicaciones del microambiente aéreo y acuatico

Durante nuestro experimento, el potencial redox (Eh) disminuyé conforme aumenté el
tiempo de inundacion, pero fue menor durante el primer trimestre de mediciéon (Figura 3.3
y 3.14; Cuadro 5.4). Esto indicaria que hubo un incremento en la demanda de oxigeno en
el suelo a mayores tiempos de inundacién (Pezeshki y DelLaune, 2012; Kozlowski y
Kramer, 1991).

Los valores promedios de Eh se encontraron entre 125.26 y 143.53 mV (Cuadro 5.5), los
cuales caracterizan a suelos moderadamente reducidos, ya que se encuentran por debajo
de 200 mV (Reddy et al., 2000; Zhi-Guang, 1985). Sin embargo, estos valores estan
dentro de los rangos reportados en otros estudios con caracteristicas del suelo parecidas,
tanto experimentalmente (Ellison y Farnsworth, 1997; McKee, 1993) como en sitios
naturales dominados por R. mangle a bajas salinidades (Matthijs et al., 1999; McKee,
1993); pero difieren de los obtenidos por Gleason et al., (2003), Pezeshki et al., (1989);
McKee et al.,, (1988) y Thibodeau y Nickerson (1986), siendo mayores en nuestro

experimento.

No obstante hay que considerar que por debajo de 200 mV, el Eh comienza a ser un
factor que limita el crecimiento y funcionamiento de las plantas (Pezeshki y DelLaune,
2012). Esto lleva a la planta a modificar su comportamiento “habitual’, por ejemplo al
disminuir la biomasa (Ye et al., 2010; Chen et al., 2005), como ocurrié al final de nuestro
experimento, donde se registr6 menor biomasa total a un nivel alto (7.26 + 2.38 g) y medio
(10.48 = 0.3 g) a 12 horas de inundacion, respecto al nivel alto (15.01 + 1.37 g) y medio
(16.23 £ 1.19 g) a 3 horas de inundacion (Figura 3.20; Cuadro 5.12).

El oxigeno disuelto (DO) en el agua fue mayor a tiempos de inundacion de 6 y 9 horas,
asi como en 12 horas en el segundo periodo, pero menor en el tiempo de 3 horas (Figura
3.3y 3.14; Cuadro 5.5), lo cual contradice el comportamiento que “deberia seguir” el DO.
Debido a que se esperaria que a menor Eh (tiempos de 12 horas de inundacion), el DO

también lo fuera, ya que el Eh es una medida de la disponibilidad de electrones y éste se

63



CAPITULO IV

ve reducido conforme disminuye la concentracion de agentes oxidantes en el medio

(DeLaune y Reddy, 2005), derivando en suelos reducidos (Pezeshki y DeLaune, 2012).

En este experimento se esperaba que la salinidad no fuera diferente entre tratamientos y
a lo largo del experimento, pero ésta fue relativamente mayor a 3 horas de inundacion
durante el segundo periodo de medicion, respecto al resto de los tratamientos y periodos
de medicion (Cuadro 5.5). Sin embargo, la diferencia fue menos de un gramo de sal por
litro, lo cual, es poco comparado con el efecto reportado para altas concentraciones
(arriba de 30 ppm; Boyd, 2000), pero ésta no ha sido significativa respecto a los tiempos
de inundacion en otros estudios (Chen y Wang, 2017).

Adicionalmente la tasa de fotosintesis se ve mas favorecida a bajas salinidades que por
altas, donde el intercambio de gases es restringido (Kozlowski, 1997). Por otro lado, la
exposicion a niveles de salinidades constantes puede ser menos demandante
fisiol6gicamente que fluctuaciones en la salinidad (Krauss et al., 2008). Esto ha sido
comprobado, por ejemplo, por Lin y Sternberg (1992), donde las tasas de intercambio de
gases en R. mangle fueron menores bajo fluctuaciones en la salinidad que bajo
salinidades constantes. En nuestro experimento, estas fluctuaciones en la salinidad no

fueron grandes.

En cuanto al microambiente aéreo, el déficit de presiébn de vapor, la humedad y la
temperatura, tanto pre-alba como al medio dia fueron diferentes entre las dos fechas de
medicién (Cuadro 5.1 y 5.2), lo que puede ejercer un efecto sobre los potenciales hidricos
y osmoéticos tanto minimos como maximos, principalmente a seis meses de edad de las

plantulas.
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4.1.2. El papel del hidroperiodo en el crecimiento, la fisiologia e intercambio de

gases de Rhizophora mangle L.
4.1.2.1. Implicaciones en la fluorescencia, la fotosintesis y las relaciones hidricas

La inundacion afecta el crecimiento, el intercambio de gases y las relaciones hidricas en
las plantas (Kozlowski, 1984). Sin embargo, los valores de Fv/Fm obtenidos para R.
mangle fueron mayores a 0.80 (Figura 3.4; Cuadro 5.11), los cuales representan a plantas
sin estrés (Maxwell y Johnson, 2000). Esta conservacién en el valor de fluorescencia
podria estar ligado tanto a la tolerancia de R. mangle a la inundacién, como a la baja
concentracion salina de nuestro experimento (alrededor de 10 ppm), ya que se ha
demostrado que altas salinidades ejercen un mayor efecto sobre la fluorescencia (Panda
et al., 2006). Esto va de la mano con la casi nula mortandad de los propagulos (5
solamente), y con la capacidad de quiescencia de R. mangle a un nivel alto con
inundacion prolongada. No obstante, los valores de Fv/Fm son escasamente reportados o
medidos en manglares (Panda et al., 2006; Cheeseman y Lovelock, 2004; Kitao et al.,
2003; Naidoo et al., 2002), lo cual dificulta su comparacion.

El correcto funcionamiento del fotosistema Il no s6lo qued6 demostrado por los valores de
Fv/IFm, sino también fue expresado en las tasas de fotosintesis. En este caso, niveles
altos (15 cm) y tiempos cortos de inundacién (3 y 6 horas) estimularon la tasa de
asimilaciéon maxima (Amax; Figura 3.5y 3.15; Cuadro 5.11 y 5.12). Estas mayores tasas de
fotosintesis a niveles altos de inundacion han sido registradas en otros estudios (Krauss
et al., 2008; Naidoo et al.,, 2002). Adicionalmente, hubo disminucion en la tasa de
fotosintesis conforme aumenté el tiempo de inundacién. Este comportamiento puede
deberse a que la inundacion induce el cierre estomatico y disminuye la actividad de
RUBISCO (Pezeshki et al., 1997; Ellison y Farnsworth, 1997). Adema4s, la tasa de
transpiracion y la conductancia estomatica se reducen (Naidoo et al., 1997). En este
experimento, niveles bajos de inundacién, resultaron en una disminucion no significativa
de la conductancia estomatica (gs). Esta disminucion de la conductancia estomética a
menores niveles de inundacion ha sido reportada para Kandelia candel (Ye et al., 2010),
asi como para Bruguiera gymnorrhiza 'y Rhizophora stylosa (Kitaya et al., 2002; Ellison y
Farnsworth, 1997).
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Tiempos de inundacion prolongados (12 horas), también mostraron disminucion de la
fotosintesis de acuerdo a las curvas de luz (Figura 3.6 y 3.16), indicando efectos
inhibitorios de la inundacién sobre la tasa de asimilacion de CO,. Resultados similares se
han registrado en Ellison y Farnsworth (1997), y con otras especies de manglar como
Avicennia germinans y Laguncularia racemosa (Pezeshki et al., 1989), Avicennia marina
(Lu et al., 2013), Kandelia obovata (Chen et al., 2005) y Rhizophora stylosa (Chen y
Wang, 2017).

En este caso, la inundacion intermitente (3, 6 y 9 horas) no resulté ser un factor que
afecte gravemente el potencial hidrico de R. mangle a tres meses de edad, pero si a 6
meses y medio, donde tiempos de 6 horas de inundacién registraron los potenciales
hidricos maximos (Pw.max) Mas bajos (Figura 3.7 y 3.17; Cuadro 5.6 y 5.8). En otro estudio,
una inundacion prolongada, con un tercio de salinidad del mar (cercana a la de nuestro
experimento), condujo a la disminucién del potencial hidrico foliar y la conductancia
estomatica de plantulas de Bruguiera gymnorrhiza (L.), mientras que el mismo tiempo de
inundacion con agua dulce caus6 un incremento en ambas variables fisiolégicas (Naidoo,
1983). Por tanto, es importante considerar no sélo las variables del hidroperiodo, sino,
hacer combinaciones a diferentes salinidades con el fin de obtener un panorama mas

amplio de las relaciones hidricas en R. mangle.

Los niveles altos y medios de inundacién presentaron valores mas positivos de potencial
osmotico maximo (Psmax), pero disminuyeron y se equipararon con los niveles bajos de
inundacion en el potencial osmético minimo (mediodia; Figura 3.17; Cuadro 5.8). Esto
para conservar la toma de agua, ya que el sistema de raices debe mantener agua en sus
tejidos bajo un fuerte gradiente osmdético. Por ello muchas especies de manglar (y
haléfitas, en general) utilizan iones como solutos para disminuir el potencial osmaético en
las células (Scholander et al., 1962 en Reef y Lovelock, 2015), con el fin de evitar la
pérdida de agua hacia el suelo (Reef y Lovelock, 2015; McKee, 1996). También hay que
tener en cuenta que mucha de la conductividad del agua en las células esta dada por la
presencia de acuaporinas, que son proteinas canalizadoras de agua (Tyerman et al.,
1999). Estas proteinas son sensibles a la privacién de oxigeno (Tournaire-Roux et al.,
2003), debido a que la inundacion causa una reduccion en la respiracion de las raices,
afectando la disponibilidad de ATP. De esta forma, una baja respiracion tiene un impacto
sobre la toma de agua y consecuentemente sobre el potencial hidrico de la planta,

generando a su vez resistencia estomatica, y adicionalmente disminucién en el
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crecimiento. No obstante, algunas investigaciones sugieren que las plantulas de manglar
pueden evitar el estrés por inundacion mediante el mantenimiento de altas
concentraciones de oxigeno en la raiz (McKee, 1993), por lo que la variacion en la
tolerancia de las especies de manglar a la inundacion interactda junto con la salinidad,
para influenciar el potencial hidrico y osmético, y por tanto mantener la toma de agua en

las raices (Ye et al., 2010).
4.1.2.2. Implicaciones en el crecimiento inicial y la asignacién de biomasa

Tanto el nivel alto como tiempos de inundacion largos tuvieron un efecto negativo sobre la
asignaciéon de biomasa a las raices (Figura 3.9 y 3.20; Cuadro 5.7 y 5.10), como ha sido
reportado en diversas especies de manglar (Chen y Wang, 2017; Krauss et al., 2014), asi
como en otras especies de arboles (Liu et al., 2014; Elcan y Pezeshki, 2002). Esta
disminucion también resulta en un cociente biomasa aérea—raices (S:R) mas alto; como
ha sido observado en Kandelia candel (Ye et al., 2010). El decremento en la biomasa de
raices podria conducir a un decremento en la demanda de oxigeno por las raices y en los
requerimientos de oxidacion de la rizosfera (Pezeshki et al., 1997), asi como a una menor
capacidad de absorcion de agua y nutrientes (Van den Boogaard et al., 1996 en Lopez-
Hoffman et al., 2006); lo que se reflejé en la disminucion de la biomas total de planta en
las dos etapas de crecimiento a 3 meses (Figura 3.9; Cuadro 5.7) y 6 meses y medio
(Figura 3.20; Cuadro 5.10).

Sin embargo, el mantenimiento de suficientes concentraciones de oxigeno en la raiz
depende 1) de una relativa alta difusién de oxigeno desde la parte aérea hasta la raiz; 2)
tasas de respiracion de la raiz muy bajas; y 3) baja permeabilidad de la raiz, para evitar el
escape de oxigeno (McKee, 1996; Thibodeau y Nickerson, 1986). Ademas, un recambio
de oxigeno puede darse durante los tiempos de baja inundacion correspondientes a
bajamares. La supervivencia de plantulas completamente inundadas depende de su
habilidad para elongarse rapidamente y salir por sobre el nivel del agua (Lovelock et al.,
2016; Striker, 2012). El incremento en la longitud (Figura 3.10 y 3.21) y la biomasa del
tallo (Figura 3.9 y 3.20; Cuadro 5.11 y 5.12) en R. mangle, reflejan una buena tolerancia a
la inundacién. Sin embargo, considerando que la biomasa total de plantas fue menor a
niveles altos de inundacion, se remarca: 1) el efecto inhibitorio del nivel de inundacién
sobre el crecimiento; y 2) la importancia del tallo como estructura de ‘escape’ de la

inmersion de las mareas para aprovechar el tiempo disponible para la fotosintesis, asi
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como el uso del oxigeno atmosférico para mantener la respiracion aerdbica de las raices,
ambas estrategias de supervivencia durante inundaciones prolongadas (Laan y Blom,
1990 en Chen y Wang, 2017). La estimulacion del tallo ha sido observada en otros
estudios, llevados a cabo tanto en campo como experimentalmente con R. mangle
(Ellison y Farnsworth, 1997, 1993; Farnsworth y Ellison, 1996), y con otras especies de
manglar como K. candel (Ye et al.,, 2010), Xylocarpus granatum (Allen et al., 2003),
Rhizophora apiculata (Kitaya et al., 2002) y Laguncularia racemosa (Delgado et al., 2001).
En términos generales, la elongacion del tallo es una respuesta plastica observada en
plantas tolerantes a la inundacion. Esta respuesta contribuye a mantener una ruta de
difusion para el transporte de oxigeno desde drganos expuestos hasta las raices
sumergidas (Chen et al., 2013; Striker, 2012; Colmer, 2003; Insausti et al., 2001). Sin
embargo, este crecimiento del tallo se da a costa del crecimiento de hojas y raices, pero
principalmente de ésta ultima, lo cual puede ser considerado como una adaptacion de R.

mangle a la inundacién.

Hubo una disminucion en la biomasa y el area foliar, conforme aumenté el nivel de
inundacion (Figura 3.21; Cuadro 5.10). Sin embargo, presentaron una mayor area foliar
especifica a tres meses de edad. Esto supone que las plantas a niveles altos de
inundacion durante la primera fase de crecimiento, tienen hojas mas delgadas y con baja
densidad, que a su vez estd asociado a pocas y pequefias células del meséfilo y hojas
con una alta concentracion de clorofila por unidad de masa fresca (Lambers et al., 2008).
Esto resulta en tasas de fotosintesis més altas, como se encontrd a estos niveles. Los
efectos negativos de la inundacién sobre el crecimiento de las hojas, han sido reportados
tanto en plantas tolerantes a la inundacién como en no tolerantes (Kozlowski, 1997). Esta
observacion es consistente con otras especies de manglar crecidas en condiciones
similares de inundacion, en especies viviparas como Kandelia obovata (Chen et al., 2004)
y Avicennia marina (Lu et al., 2013), como en no viviparas como Sonneratia (Chen et al.,
2013).

La tasa relativa de crecimiento (RGR) fue menor a tiempos prolongados de inundacién, lo
cual va de la mano con una baja biomasa total y por componente. Sin embargo, la mayor
diferenciacion en las tasas relativas de crecimiento, se deben al nivel de inundacion,
dentro de cada tiempo. Otras plantulas de manglar responden de forma similar. Por
ejemplo, la tasa relativa de crecimiento de Bruguiera gymnorrhiza decrece con la duracion

de la inundacion, mientras Kandelia candel no experimenta reducciones (Ye et al., 2003).
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Disminuciones en las tasas relativas de crecimiento han sido observadas en otros
estudios (Ye et al., 2004). Estos valores de RGR estan acoplados a los valores de la tasa
de asimilacion neta (NAR), que presentd el mismo comportamiento. Tiempos intermedios
y niveles altos de inundacién condujeron a una mayor tasa de asimilacion de CO,. Sin
embargo, estos valores de An.x de CO, no fueron consistentes con la tasa de asimilacion
neta (NAR), la cual fue mayor a niveles bajos y a tiempos mas cortos de inundacion,
teniendo un decremento a tiempo 6. Por su parte un mayor NAR si se reflejé en mayor
biomasa total de la planta a tiempos cortos de inundacion (3 horas) y niveles bajos. Ellison
y Farnsworth (1997), también encontraron una disminucion considerable de la tasa de

asimilacion neta, a niveles de inundacion altos.

La biomasa de ramas estuvo acoplada a los incrementos en biomasa del tallo (entre 3y 6
meses de edad de las plantas). Esta aparicion de ramas puede deberse a limitaciones de
luz y espacio. Cuando la competencia intraespecifica comienza a ser importante, como
consecuencia de una estratificacion de las plantulas debido al nivel de inundacion y la
longitud del tallo alcanzado, haciendo sombra a plantas vecinas. Esta disponibilidad de
recursos detona una asignacion de biomasa a nuevos brotes o ramas, con el fin de
ocupar mayor espacio y por tanto, ser mas competitiva (Oliver y Larson, 1996). No
muchos estudios diferencian entre los componentes de la superficie. La diferenciacion
entre biomasa de rama y tallo es un factor interesante, sin embargo, pocas veces es
estudiado como patrén de competencia (Loédige et al., 2014). En muchos de los casos la
asignacion de biomasa a las ramas se relaciona con la disponibilidad de luz (Aussenac,
2000) y la humedad del suelo (Lédige et al., 2014; Chan et al., 2003). Sin embargo, en
Salicornia europaea el mayor nimero de ramas fue atribuido a un nivel bajo de agua en

condiciones salinas (Howes, 1994).

Por otro lado, la longitud especifica del tallo (SSL), resulté ser un atributo funcional con
una alta relacién con la asignacion de biomasa por componente y total. Tanto SSL como
la densidad del tallo estan involucrados en la biomecanica del tallo, asi como en la
expansion vertical de la planta (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Poorter et al., 2012). En
plantas herbaceas este atributo es considerado como un indicador de equilibrio entre la
longitud del tallo y su estabilidad, sin embargo, no es muy utilizado en analisis funcionales
en plantas arboreas (Kleyer et al., 2018; Bsoul et al., 2017). En un andlisis de redes de

correlacion, la SSL fue la segunda conectividad mas alta en la red, ya que cualquier
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aumento en la biomasa de la planta se asocia con una disminucion de SSL (Kleyer et al.,
2018). Podriamos decir que el hidroperiodo modula el crecimiento inicial de R. mangle, a
través de la SSL. Lo cual tiene implicaciones directas sobre la estructura temprana de los
bosques de manglar, principalmente de franja, donde domina esta especie y el cual se

encuentra bajo la influencia de un régimen de mareas.
4.1.3. Comportamiento de plantulas de 3 meses vs 6 meses y medio

Mientras que las plantulas invariablemente primero desarrollan raices para obtener agua,
su inversién relativa en hojas versus raices como 6rganos que adquieren carbono y
nutrientes, respectivamente, también puede cambiar con el tiempo (Maskova y Herben,
2018; McConnaughay y Coleman, 1999). A 6 meses y medio de edad de R. mangle, la
biomasa de raiz fue menor a niveles altos en todos los tiempos de inundacion. Este
comportamiento es similar a lo observado a tres meses de edad, pero ahora el tiempo
tuvo un efecto adicional, al disminuir la biomasa de raiz conforme aumenté el tiempo para
cada nivel de inundacion. Algo similar vemos con la biomasa total, de tallos, y hojas,
donde la biomasa fue mayor a tiempos cortos de inundacién y niveles medios y bajos.
Este comportamiento en la biomasa también ha sido reportado en otras especies de
arboles (Medina et al., 2009; Milke et al., 2005; Davanso et al., 2002). Una actividad
metabdlica anaerdbica o una tasa de respiracién aerébica baja puede conducir a una
menor biomasa de raices; ya que la privacién de oxigeno disminuye el transporte de
electrones y la sintesis de ATP (Milke et al., 2003). Sin embargo, la formacién de otras
estructuras también puede estar ligada a esta reduccion, tal como lo es la aparicion de
raices aéreas, la formacion de aerénquima y de nuevas hojas (Ye y Zeng, 2013). Para el
final de nuestro experimento, nos percatamos de la aparicion de raices adventicias en tres
plantas, pero éstas no fueron cuantificadas. Sin embargo, otra caracteristica como el
namero de lenticelas por area lateral del tallo, no presenté diferencias significativas entre

tratamientos.

Suelos moderadamente reducidos (Eh < 200 mV), como el registrado en este
experimento, podrian limitar la disponibilidad de nutrientes esenciales para las plantas,
como lo son el nitrégeno (N) y el potasio (P). A pesar de que la biomasa de raices puede
incrementar con un suelo rico en P, otros factores como la inundacién del suelo llegan a
minimizar este crecimiento, aun cuando no existan otras limitaciones como de luz o
salinidad (Koch y Snedaker, 1997).
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El tallo fue estimulado por niveles altos y tiempos cortos de inundacion, resultando en un
aumento en la longitud, pero no acoplada a la cantidad de biomasa asignada, resultando
en una menor densidad y una mayor longitud especifica. Sin embargo, un llenado del tallo
fue observado en el segundo periodo de medicion, aumentando la densidad y
disminuyendo su longitud especifica; lo que reafirma el papel del tallo para sobrepasar la
columna de agua en las primeras etapas de crecimiento y favorecer el intercambio de
gases (Chen et al., 2013; Striker, 2012). Este comportamiento fue muy evidente a niveles
altos de inundacién, donde el tallo fue 70% mas largo a tiempo de 3 horas, respecto al de
12 horas. Esta conducta puede denotar en un tejido aerenquimatoso mas ligero en los
primeros tres meses de crecimiento, respecto a uno mas lefioso a seis meses de
crecimiento, facilitando la difusién de oxigeno a la raiz (Thibodeau y Nickerson, 1986). La
formacion de aerénquima esta bien documentada en los tejidos primarios de las raices
sumergidas de muchas plantas lefiosas y herbaceas (Nufiez-Elisea et al., 1999; Laan et
al., 1989). Este aerénquima también esta presente en tallos y hojas de muchos manglares
(Yahez-Espinosa, 2011; Yafez-Espinosa et al., 2001; Fahn, 1990). Esta plasticidad en la
morfologia de plantulas de R. mangle, le otorgan una ventaja competitiva para colonizar
sitios en areas predominantemente inundadas o con influencia de mareas (como los sitios
de franja), o dado un aumento en el nivel medio del mar. Ademas, su uso para programas

de restauracion en la zona costera cobra mayor peso.

Adicionalmente, en este segundo periodo de medicion, las tasas fotosintéticas
aumentaron en todos los casos, tanto por niveles como por tiempos; excepto en el tiempo
de inundacion de 3 horas, que no modificé su tasa de fotosintesis. Una reduccion en las
tasas de asimilacién de CO,, ha sido reportada para muchas especies (Kozlowski, 1997).
Sin embargo, también se ha demostrado que, bajo inundaciones prolongadas o
recurrentes, las plantas tolerantes a la inundacion pueden mantener sus tasas de
asimilacién (Liu et al., 2014). Esto elucida el hecho de que R. mangle posee una gran
adaptabilidad a la inundacién. Krauss et al., (2006), sugieren que este comportamiento
puede estar relacionado con la pérdida de reservas del propagulo, asociado igualmente a
las bajas tasas de conductancia estomética reportada para los manglares en general (Ball
et al., 1988).

También hay que resaltar que la mayoria de las plantas en el tratamiento de inundacién

prolongada (12 horas) a un nivel alto (15 cm del suelo), se mantuvieron en un estado de
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quiescencia durante parte del periodo de experimentaciéon, como ha sido mencionado en
otros estudios (Manzur et al., 2009). Esto les permite afrontar el nivel alto de inundacion,
sobreviviendo con las reservas de los propagulos para mantener un metabolismo basal
hasta que el evento de inundacién pase (Striker et al., 2011 en Striker, 2012; Ram et al.,
2002), posteriormente algunos emergieron y otros presentaron necrosis en la parte

cercana a la plumula.

Tampoco hay que olvidar que los manglares son ecosistemas complejos. En donde las
caracteristicas del hidroperiodo (nivel, duracion y frecuencia de la inundacion), tienen un
impacto sobre la disponibilidad de nutrientes y oxigeno; asi como en los procesos
fisicoquimicos del suelo (Pezeshki y DeLaune, 2012); y en la influencia de la herbivoria y
la dispersion de propagulos (Lovelock et al., 2004; Feller et al., 1999; Rabinowitz, 1978).
Ademads, los manglares estan sujetos a gradientes de salinidad y luz. Por tanto, el
entendimiento de la dinamica y el funcionamiento de este ecosistema, debe considerar la
interaccion de todos esos factores (Feller et al., 2010; Krauss y Allen 2003; Ball, 2002;
Cheny Twilley 1998).
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4.2. CONCLUSIONES

El nivel de inundacion tuvo un mayor efecto que el tiempo de inundacion sobre la biomasa
total y por componente, asi como en la fraccién de biomasa asignada a cada parte. Sin
embargo, el tiempo de inundacién tuvo efectos sinérgicos con el nivel de inundacion,
donde las plantulas sujetas a mayor inundacién por mayor tiempo tuvieron menor
biomasa. Esto refleja el resultado conjunto que tiene la microtopografia y la duracién de

los eventos de inundacién mareal sobre la estructura inicial de Rhizophora mangle L.

Los resultados obtenidos indican que conforme aumenté el nivel de inundacion, las
plantas presentaron menor biomasa y area de hojas, menor biomasa de raices y biomasa
total, pero menor densidad del tallo, menor fraccion de masa a raiz, mayor fraccion de
masa a tallo, mayor longitud del tallo, mayor longitud especifica del tallo, y mayor tasa
relativa de crecimiento del tallo. En conjunto estos datos sugieren que las plantulas
modifican su asignacion de recursos para tratar de aclimatarse a diferentes condiciones

de inundacion.

Los valores de Fv/Fm no se vieron afectados por las combinaciones del hidroperiodo

evaluadas, lo que refuerza la tolerancia que presenta R. mangle a la inundacion.

La elongacion del tallo durante las primeras etapas de desarrollo fue una respuesta
plastica para contrarrestar dafios impuestos por el nivel de inundacién. Asimismo, se
asigné mayor biomasa al tallo respecto a raices, para propagulos crecidos a niveles altos

de inundacion.

La longitud especifica del tallo result6 en un atributo funcional importante en la
determinacion de la biomasa a asignar a cada componente, asi como la acumulacién de
biomasa total y la expansion de area foliar. Ademas, la densidad del tallo se modifica a 6
meses de edad, respecto a 3 meses, como resultado de un “llenado” del tallo, que resulta

en un tallo més rigido y resistente a la columna de agua.

La tasa relativa de crecimiento disminuy6 conforme aumento el tiempo de inundacion, lo
cual estuvo ligado a una menor biomasa final total y por componente. Este crecimiento
tuvo una mayor diferenciacion entre niveles de inundacién dentro de cada tiempo de

inundacion.
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Las caracteristicas morfolégicas y de biomasa tuvieron mayor importancia durante los
primeros tres meses de crecimiento de los propagulos, principalmente para evadir las
condiciones impuestas por el nivel de inundacion. Mientras que las variables fisiolégicas
cobraron mayor relevancia a seis meses de edad, donde el tiempo de inundacion tuvo

mayor influencia.

La tolerancia de R. mangle a la inundacion también dependié de la capacidad para
mantener una tasa de asimilacion de CO, mayor a niveles altos (15 cm) y tiempos cortos
de inundacion (3 y 6 horas) durante los primeros 3 meses; asi como un aumento de la

Anax @ 6 meses, influenciado por mayores tiempos de inundacion.

Las relaciones hidricas se mantuvieron sin afectaciones durante el primer trimestre de
edad de las plantas, pero una diferenciacién en los valores de potenciales hidricos y
osmdéticos a 6 meses de edad reflejo la aclimatacion de R. mangle y el mejoramiento de

su sistema hidraulico.

El tratamiento de nivel alto a inundacion prolongada, resulta en una combinacién muy
severa para R. mangle, inhibiendo su desarrollo. Bajo estas condiciones los propagulos se

mantienen quiescentes, pero solo algunos lograr evadir la inundacion.

Las combinaciones de nivel y duraciéon de la inundacién que resultaron en un mejor
funcionamiento de R. mangle fueron: el nivel medio a 3 horas y a 6 horas de inundacién,
seguidos del nivel bajo a 6 horas y el nivel alto a 3 horas de inundacion; mientras los mas

severos corresponden a los niveles alto y medio a 12 horas de inundacion.

Finalmente, el hidroperiodo, a través de la duracion y el nivel de inundacién, modularon el
crecimiento inicial, la asignacién de biomasa y la fisiologia de R. mangle. Esta especie es
altamente plastica y tolerante a la inundacion, lo que explica su zonificacién. Ademas,
esta tolerancia le confiere una ventaja adaptativa ante efectos del cambio climatico, como
es el aumento en el nivel medio del mar, y para colonizar areas constantemente

inundables o con influencia de mareas (como lo es el manglar de franja).
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4.3. PERSPECTIVAS

Los experimentos futuros deben de considerar la interaccion otros factores (como
salinidad, luz, nutrientes), a fin de determinar en qué medida estas interacciones modulan
el establecimiento, el crecimiento inicial y la fisiologia de R. mangle. Esta informacién
servird para entender mejor la dinamica que puede darse en el medio natural y las

condiciones “mas” favorables para la restauracion y conservacion de este ecosistema.

Ademas, estos estudios fisiolégicos deben considerar otras ramas de investigacidbn como
son la bioquimica y anatomia, para tener un mejor panorama de las modificaciones de R.
mangle en las primeras etapas de crecimiento que puedan garantizar su persistencia y
desarrollo. Asimismo, la inclusién de algunas émicas que nos ayuden a comprender el

funcionamiento de esta especie a otros niveles de organizacion.

Otro aspecto a considerar son los diferentes tipos ecoldgicos de manglar y realizar una
experimentacion in situ que pueda acercarnos a las condiciones cambiantes en las que se
encuentran los propagulos de R. mangle desde el momento de su establecimiento hasta
gue alcanzan una edad reproductiva, a fin de hacer un seguimiento de las modificaciones
en la estructura y la fisiologia de esta especie segun el microambiente en el que se
desarrolla.
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ANEXOS

ANEXO 1. MICROAMBIENTE AEREO Y ACUATICO

Cuadro 5.1 Valores t-student y p de las variables del microambiente aéreo entre los
meses de marzo y junio de 2018. Se muestra la diferencia entre ambos periodos para
mediciones pre-alba y al mediodia.

Pre-alba Medio dia
Microambiente aéreo t p-value t p-value
Temperatura del aire -135.850 1.07ett ** | 17.68 1.98e%
Humedad relativa -98.323 7.45e™M x| .119.3 2.33eM w
Déficit de presién de vapor 35.224 3.48e® x| 74373 39710 wx*
Flujo Fotonico Fotosintético NA NA 0.985 0.362

Flujo Fotoénico Fotosintético (FFF)
Significancia: ***' 0.001, **' 0.01, * 0.05, "' 0.1,"''1;

Cuadro 5.2 Valores promedio * d.e. de las variables del microambiente aéreo durante los dias
de medicién en los meses de marzo y junio de 2018, tanto para pre-alba como al mediodia.

Mediciones / Variables Marzo - Junio -
Pre-alba Mediodia Pre-alba Mediodia
Temperatura del aire 2255 £ 0.13 | 3592 £ 0.54 |25.28 = 0.08| 35.17 = 0.47
Humedad relativa 79.46 + 0.38 | 42.86 £ 1.28 |84.44 £ 0.25| 56.19 = 1.53
Déficit de presion de vapor 0.56 * 0.02 3.39 £ 0.18 0.50 + 0.01 250 * 0.15
Flujo foténico fotosintético 1.20 = 0.00 [452.33 + 19.37| 1.20 * 0.00(437.45 * 43.23

Cuadro 5.3.Valores de F y significancia de los ANOVA’'s de dos vias de las
variables fisicoquimicas del agua y suelo, medidas a aprox. 20 cm de la columna de
agua y 10 cm de profundidad del suelo, respectivamente.

. L. T P TP
Fisicoquimicos del agua
F-value F-value F-value
Salinidad 17.948 *** 12,995 ** 1566
Temperatura del agua 10.621 *** 1344 ** 9597 ***
Oxigeno disuelto 12.004 *** 49,727 *** 13.281 ***
Potencial de 6xido-reduccion 5.745 ** 19.467 *** 0.213

Tiempo de inundacion (T), periodo de medicion (P) e Interaccién Tiempo-Periodo (TxP)
Significacia: ***' 0.001, **' 0.01, ** 0.05, ." 0.1,"'"'1;
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Cuadro 5.5 Valores promedio + d.e. de las variables fisicoquimicas del agua y suelo, medidas a

Cuadro 5.4 Valores de F y significancia de los ANOVA’s de una via de las
variables fisicoquimicas del agua y suelo, medidas a aprox. 20 cm de la columna
de agua y 10 cm de profundidad del suelo, respectivamente. Para cada una de las

fechas de medicion.

- . Marzo Junio
Fisicoguimicos del agua
F-value F-value

Oxigeno disuelto 24.32 *** 20.71 ***
°Temperatura del agua °15.451 *** °25.542 ***
Conductividad 10.56 *** 33.78 **x*
°Salinidad °11.796 ** 21.04 ***
Potencial de 6xido-reduccion 1.907 2.786 .

Significacia: ***' 0.001, **' 0.01, *' 0.05, " 0.1,"''1;

aprox. 20 cm de la columna de agua y 10 cm de profundidad del suelo, respectivamente; para cada
una de las fechas de medicién.

Enero-Marzo

Variables
03HRS 06HRS 09HRS 12HRS
DO 4.827° + 0.228 6.233% * 0.359 6.028% * 0.389 5411° + 0572
TA 31.535% + 0.372 31.419% £ 0.266 31.62% £ 031 30.866° * 0.084
CON |19251.97% + 558.073|18319.24° + 487.56|17687.04> * 777.37|18216.36° + 484.22
SAL 9.82% £ 0.207 9.537% t 0.28 9.168° * 0.493 9.311° * 0227
EH 134.336% * 6.321 132.608% * 9992 | 132.902% * 6988 | 125.261% * 583
Variables Abril-Junio
03HRS 06HRS 09HRS 12HRS
DO 3.822° *+ 0.334 3.835% * 0271 4.606° t 0314 5.785% * 1.024
TA 32.402% * 0.151 31.133° * 0401 | 31.587° + 0373 | 31.761° * 0.113
CON [21360.91% + 1160.22|18625.09° + 305.22|18303.39° + 803.95|18407.93° * 44543
SAL 10.472% £ 0.301 9.711° * 0.206 9.415° *+ 046 9522'D + 0213
EH 141.574% * 11.743 | 141.648% * 9469 | 143537° * 663 |132.056%° * 8667

DO = oxigeno disuelto;

redox

TA = temperatura del agua; CON = conductividad; SAL = salinidad; EH = potencial
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ANEXO Il. COMPORTAMIENTO DE LAS PLANTULAS A 3 MESES DE CRECIMIENTO

Cuadro 5.6 Valores de F del ANOVA de 2 vias, para tiempos 3-9 hrs. y valor de t-student
para niveles medio (M) y bajo (B) a 12 hrs. de inundacién; para las variables fisiolégicas

medidas a tres meses de edad de las plantulas.
Variable N T NxT 12HRS (My B)
F-value| F-value F-value t p-value

Eficiencia maxima del PSII (Fv/Fm) | 0.971 2.676. 0.601 -0.65 0.549
Asimilacion maxima (Amax) 0.053 3.945 * 1.41 -5.29 0.0061 **
Potencial hidrico maximo (Py.max) 4,402 *| 0.757 5.89 ** | -3.45 0.026 *
Potencial hidrico minimo (Pu,min) 0.125 1.043 0.94 -0.47 0.663
Potencial osmatico maximo (Psmax) |5.884 * [ 9.473 ** 0.22 0.038 0.971
Potencial osmético minimo (Psmin) |[3.412 . | 3.035 . 2.15 1.092 0.335

Nivel (N), Tiempo (T) e Interaccion Nivel-Tiempo (NXT)
Significacia: ***' 0.001, ** 0.01, *' 0.05, " 0.1,"''1;

Cuadro 5.7 Valores de F, BFy,, Y t, derivados de los analisis de varianza clasicos, de
factores bayesianos y pruebas de t, respectivamente; para variables de crecimiento y
asignacion de biomasa a tres meses de edad de las plantulas.

_ N T NxT 12 HRS (My B)
Variable
F-value F-value F-value t p-value
Area basal (AB) 8.173 **  6.329 *  1.063 0.601 0.58
°Area foliar (LA) 6.364 **  0.709 1.859 -0.197 0.852
Area foliar especifica (SLA) 11.532 *** 9.028 **  0.335 2.646 0.057 .
Biomasa hojas (LM) 21.416 *** 4159 * 1.89 -1.136 0.319
Biomasa raices (RM) 33.529 *** 2551 2.024 0.211 0.842
Biomasa tallo (SM) 2.456 0.094 1.607 2.944 0.042 *
Biomasa total TM 15.733 ***  2.207 2.032 0.437 0.684
Densidad del tallo (DT) 7.897 ** 0.51 0.828 -1.117 0.326
Fraccion de masa a hoja (LMF) 6.997 **  3.206 0.815 -2.865 0.046 *
Fraccion de masa a raiz (RMF) 21.825 ***  2.066 1.789 -0.14 0.894
Fraccion de masa a tallo (SMF) 77.36 *** 5,039 * 2784 .| 6.378 0.003 **
°Longitud del tallo (SL) 2.29x10° ° 1.871 ° 0.7317 °| 3.942 0.017 *
°Longitud especifica del tallo (SSL) | 1162.31 ° 0.7079 ° 0.7285 °| 0.659 0.545
TRC tallo 77.386 *** 5735 * 2.983 *| 5.4915 0.005 **

Significancia: "***' 0.001, ** 0.01, *' 0.05, '." 0.1, "' 1; °BFy,, el valor de BF,, denota las “n” veces que la
hipotesis alternativa es mas probable que la hipétesis nula.
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ANEXO Ill. COMPORTAMIENTO DE LAS PLANTULAS A 6 MESES DE CRECIMIENTO

Cuadro 5.8 Valores de F del ANOVA de 2 vias, para tiempos 3-9 hrs. y valor de t-
student para niveles medio (M) y bajo (B) a 12 hrs. de inundacion; para las variables
fisiolégicas medidas a seis meses y medio de edad de las plantulas.

) N T NxT
Variable
F-value F-value F-value

Asimilacion maxima (Amax) 0.693 5.306 ** 4,96 **
Potencial hidrico maximo (Py,.max) 38.81 *** 16.65 *** 5.01 **
Potencial hidrico minimo (P, min) 3.557 * 33.85 *** 1.91
Potencial osmotico maximo (Ps max) 48.88 *** 7.341 ** 16.5 ***
Potencial osmético minimo (Ps min) 1.977 7.992 *** 12.3 ***

Nivel (N), Tiempo (T) e Interaccion Nivel-Tiempo (NXT)
Significacia: ***' 0.001, ** 0.01, *' 0.05,"." 0.1,"'"'1;

Cuadro 5.9 Valores de F, BF,, y t, derivados de los andlisis de varianza clasicos, de factores
bayesianos y pruebas de t, respectivamente; para variables de la tasa relativa de crecimiento
(RGR) a seis meses y medio de edad de las plantulas.

) N T NxT 12HRS (M y B)
Variable
F-value F-value F-value t p-value

°Tasa relativa de crecimiento (RGR) | 2.022 ° 0.4805 ° 1.7527 °| -6.618 0.0027 **
Razon de area foliar (LAR) 1.64 0.01 0.56 0.824 0.4561
°Tasa de asimilacién neta (NAR) 1.683 ° 0.2854 ° 0.7919 °| -2.418 0.0729
Area foliar especifica (SLA) 1.625 0.134 0.396 1.3539 0.2472
Fraccion de masa foliar (LMF) 0.582 0.095 0.287 -0.115 0.914
°Tasa relativa de crecimiento (TRC) | 2.936 ° 0.7925 ° 2.27 °| -7.083 0.0021 **
RGR 3 horas 16.09 **
RGR 6 horas 6.756 *
°RGR 9 horas 1255 °

Nivel (N), Tiempo (T) e Interaccién Nivel-Tiempo (NxT); 12 horas, Medio (M) y Bajo (B).
Significacia: ***' 0.001, **' 0.01, *' 0.05, '.' 0.1, "'"'1; °Valor BF10, mediante anovaBF.
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Cuadro 5.10 Valores de F y BF10, derivados de los andlisis de varianza frecuentistas, asi
como de factores bayesianos; para variables de asignacion de biomasa y morfologia a 6

meses de edad de R. mangle L.

_ N T NxT
Variable
F-value F-value F-value
° Area basal (AB) 21.578 ° 8.467 °  0.489 °
° Area foliar (LA) 10.105 ° 0.3449 -° 0.938 °
° Area foliar especifica (SLA) 0.351 ° 1.046 ° 1.033 °
Biomasa hojas (LM) sin masa de ramas 13.797 *** 8.1885 *** 4851 **
Biomasa hojas (LM) con masa de ramas 12.643 *** 11,172 *** 2987 *
Biomasa raices (RM) 24918 ** 11.588 *** 1.053
Biomasa ramificaciones (BM) 1.217 5.769 ** 4,186 **
Biomasa tallo (SM) sin masa ramas 13.833 *** 30.002 *** 4544 **
Biomasa tallo (SM) con masa ramas 11.003 *** 28.312 *** 4776 **
Biomasa total TM 23.064 ***  23.057 *** 4743 **
Densidad del tallo (DT) 11.475 *** 12454 *** 5019 ***
Fraccion de masa a hoja (LMF) 0.133 0.448 1.009
Fraccion de masa a raiz (RMF) 6.346 ** 1.537 0.738
Fraccién de masa a tallo (SMF) 13.856 *** 6.638 ** 1.69
Lenticelas por area lateral del tallo 0.734 1.296 0.859
Longitud del tallo (SL) 0.882 119.470 *** 23.056 ***
Longitud especifica del tallo (SSL) 14.728 *** 4451 * 1.477
Tasa relativa de crecimiento del tallo (TRCT) 13.61 ***  7.253 ** 1.575

Significancia: "*** 0.001, ** 0.01, *' 0.05, ' 0.1,'"'1; °Valor BF, mediante anovaBF.
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Cuadro 5.11 Valores promedio + d.e. de las variables fisiologicas y de crecimiento medidas en plantulas con tres meses de edad; por cada

nivel y tiempo de inundacién (tratamiento). Letras diferentes denotan diferencias estadisticamente significativas al menos a p<0.05.

Tratamientos / Variables - - 9 dias - -
Alto-3hrs Medio-3hrs Bajo-3hrs Alto-6hrs Medio-6hrs Bajo-6hrs
Area basal 0.173 + 0.004| 0.177 + 0.011| 0.186 <+ 0.001| 0.164 + 0.012| 0.170 + 0.014( 0.171 <+ 0.004
Area foliar 108.63 + 1.44 |106.88 + 7.12 |120.92 + 9.52 (103.69 + 4.42 |113.51 * 15.21|115.60 = 10.13
Biomasa de hojas 1.711 + 0.042| 1.876 + 0.208| 2.104 + 0.169| 1.544 <+ 0.058| 1.759 + 0.230| 1.799 =+ 0.070
Biomasa de raices 0.603 + 0.026| 0.748 + 0.075| 0.820 + 0.115]| 0.594 + 0.058| 0.668 =+ 0.060| 0.768 =+ 0.079
Biomasa de tallo 0.746 + 0.065| 0.718 + 0.122| 0.735 + 0.042| 0.825 + 0.086| 0.750 =+ 0.097| 0.655 =+ 0.066
Biomasa total 3.060 =+ 0.053| 3.342 + 0.384| 3.659 =+ 0.211]| 2.963 + 0.107| 3.177 + 0.383| 3.221 =+ 0.181
Densidad del tallo 209.92 + 3.88 |220.18 + 14.16(238.00 + 8.68 | 224.23 + 15.09|225.48 + 9.40 |(232.16 + 15.11
Fraccién de biomasa a hojas 0.559 + 0.015| 0.559 + 0.018| 0.576 + 0.033]| 0.522 + 0.009| 0.556 + 0.008| 0.559 <+ 0.022
Fraccién de biomasa a raices 0.197 £ 0.006| 0.225 =+ 0.007 | 0.223 + 0.027| 0.200 + 0.016| 0.209 + 0.010| 0.239 =+ 0.011
Fraccién de biomasa a tallo 0.244 + 0.019| 0.216 + 0.018( 0.201 + 0.006| 0.278 + 0.024| 0.235 + 0.004| 0.201 =+ 0.011
Longitud del tallo 2057 + 130 1851 + 212 | 1659 + 0.69 | 2266 =+ 223 | 1944 + 046 | 16,50 + 0.83
Longitud especifica del tallo 0.284 + 0.009| 0.261 + 0.020| 0.229 + 0.009| 0.276 =+ 0.004| 0.269 + 0.026| 0.259 =+ 0.021
Area foliar especifica 8.021 + 0.189| 7.680 =+ 0.339| 7.417 + 0.132]| 8.277 + 0.497| 7.751 + 0.475| 7.694 =+ 0.065
Razén de area foliar 4482 + 0.183| 4.289 + 0.159| 4.270 * 0.190| 4.319 + 0.206| 4.307 <+ 0.207] 4.303 + 0.135
Potencial hidrico maximo -2.402 + 0.108| -2.359 + 0.084( -2.387 + 0.095| -2.411 + 0.104| -2.362 + 0.150( -2.492 + 0.068
Potencial hidrico minimo -2.669 + 0.076| -2.721 + 0.123( -2.683 + 0.201| -2.715 + 0.146| -2.670 + 0.103| -2.615 + 0.206
Potencial osmético maximo -2.384 + 0.181| -2.296 + 0.070( -2.600 + 0.035| -2.698 + 0.151| -2.645 + 0.067 | -2.840 + 0.238
Potencial osmético minimo -2.585 * 0.117| -2.625 + 0.042| -2.786 + 0.087| -2.629 + 0.030| -2.654 + 0.038| -2.644 =+ 0.045
Asimilacién maxima 16.67 + 585 | 13.77 + 180 | 1407 + 059 | 1887 + 384 | 1833 =+ 3.18 | 1767 =+ 3.52
Fluorescencia maxima de la clorofila | 0.811 + 0.004| 0.811 + 0.008| 0.825 + 0.005| 0.822 + 0.013( 0.826 + 0.010| 0.823 + 0.017
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Contintia Cuadro 5.11.

Tratamientos / Variables - 95. dias - -
Alto-9hrs Medio-9hrs Bajo-9hrs Medio-12hrs Bajo-12hrs
Area basal 0.167 + 0.004 | 0.181 + 0.010 | 0.192 + 0.008 | 0.175 + 0.011| 0.169 =+ 0.013
Area foliar 8764 + 16.17 (117.69 + 14.85 |114.31 + 556 | 9586 + 21.90]| 99.54 + 23.73
Biomasa de hojas 1441 + 0.162 | 1.825 + 0.125 | 2.124 + 0.100| 1.708 + 0.107 | 1.814 + 0.122
Biomasa de raices 0.545 + 0.037 | 0.780 = 0.060 | 0912 + 0.041( 0.771 + 0.048 | 0.753 * 0.142
Biomasa de tallo 0.754 + 0.048 | 0.699 + 0.018 | 0.739 + 0.044 | 0.812 + 0.063 | 0.632 * 0.085
Biomasa total 2741 + 0.238( 3.303 + 0.196 | 3.774 + 0.181 | 3.291 + 0.134] 3.199 * 0.336
Densidad del tallo 215.31 £ 9.69 |224.06 + 449 |233.63 £+ 9.03 |230.10 + 1557 |240.56 + 451
Fraccion de biomasa a hojas 0.526 + 0.014 | 0554 + 0.012 | 0.561 + 0.007 | 0.519 + 0.013| 0.568 =+ 0.026
Fraccién de biomasa a raices 0.199 + 0.004 | 0.234 + 0.008 | 0.244 + 0.003| 0.232 + 0.021| 0.234 + 0.019
Fraccién de biomasa a tallo 0.275 + 0.010| 0.211 + 0.008 | 0.196 *= 0.005| 0.249 + 0.008| 0.198 + 0.011
Longitud del tallo 21.01 + 038 | 17.14 += 0.87 1657 + 1.17 | 20.72 = 1.86 | 1553 *+ 1.32
Longitud especifica del tallo 0.283 + 0.012| 0.251 + 0.015 | 0.227 + 0.010( 0.256 + 0.009 | 0.249 + 0.016
Area foliar especifica 7677 + 0.047 | 7.415 + 0.312 | 6,939 + 0.168 | 7.032 + 0.083 | 6.580 * 0.321
Razoén de éarea foliar 4037 + 0116 4.109 + 0.141 | 3.890 + 0.050| 3.649 + 0.131] 3.739 =+ 0.287
Potencial hidrico maximo -2.166 + 0.096 |-2.654 = 0.086 [-2.523 + 0.181]|-2.741 + 0.038 | -2.584 + 0.069
Potencial hidrico minimo -2.680 + 0.010(-2.725 = 0.080 |-2.860 + 0.140|-2.980 * 0.116 |-2.937 + 0.109
Potencial osmoético maximo -2523 + 0.282|-2.367 * 0.018 |-2.607 + 0.096 |-2.557 + 0.260 |-2.563 *= 0.120
Potencial osmatico minimo -2.771 + 0.030(-2.648 + 0.076 |-2.781 + 0.159(-2.831 + 0.282|-3.027 * 0.132
Asimilacién maxima 11.67 + 2.30 | 1510 * 0.27 16.73 + 3.16 | 12.23 * 0.55 | 1553 + 0.93
Fluorescencia maxima de la clorofila 0.825 + 0.013 | 0.825 + 0.010 | 0.829 + 0.005( 0.813 = 0.004 | 0.811 + 0.003
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Cuadro 5.12 Valores promedio + d.e. de las variables fisiologicas y de crecimiento medidas en plantulas con seis meses y medio de edad;
por cada nivel y tiempo de inundacién (tratamiento). Letras diferentes denotan diferencias significativas al menos a p<0.05.

_ _ 200 dias
Tratamientos / Variables . : : :
Alto-3hrs Medio-3hrs Bajo-3hrs Alto-6hrs Medio-6hrs Bajo-6hrs
Area basal 0.356 + 0.019| 0.441 = 0.027| 0.399 + 0.058| 0.399 + 0.04 0.354 £ 0.001| 0.362 = 0.05
Area foliar 402.80 = 9.84 |404.01 + 54.46|364.41 + 39.46| 34254 + 12.87|358.94 + 53.57|375.96 + 95.11
Biomasa de hojas 5725 £ 0.291| 5.948 £ 0.549( 5.447 = 0.715] 4.893 + 0.539 557 + 0.955]| 5.193 + 0.926
Biomasa de hojas (+ hojas de ramas) 7.064 + 0434 7.469 * 1.116| 6.773 + 1.188| 5.502 % 0.42 7.241 + 1.326| 6.878 + 0.889
Biomasa de ramas 1.715 + 0.577] 1.601 + 0.341 0.91 + 0419| 0.585 £ 0.262| 1.796 = 1.034| 2.262 + 0.585
Biomasa de raices 3.271 £ 0.457( 4.286 = 0.202] 4.141 + 0.19 2.28 + 0.396| 3.168 £+ 0.532| 3.992 = 0.73
Biomasa del tallo principal 4303 £ 0.755| 4.405 = 0.124] 3548 + 0.089| 3.516 = 0.287| 4.449 + 0.311| 4.017 £ 0.249
Biomasa del tallo (+ ramas) 5.007 + 0.936| 5.093 + 0.221| 3.948 + 0.113 3.75 + 0.213| 5.315 = 0.576| 4.855 + 0.373
Biomasa total 15.014 + 1.375]16.239 £ 1.196( 14.046 = 0.556| 11.275 + 0.515(14.984 * 2.657| 15.464 = 0.557
Densidad del tallo 295.83 £ 2291 271.07 = 17.89|292.36 + 42.37| 24411 + 46.37 | 380.33 = 20.77| 321.52 + 76.34
Fraccion de biomasa a hojas 0.461 + 0.022| 0.439 = 0.026| 0.453 + 0.037| 0.462 + 0.039| 0.456 = 0.019| 0.437 = 0.053
Fraccion de biomasa a raices 0.214 + 0.039| 0.255 + 0.008| 0.279 = 0.013| 0.204 + 0.039| 0.201 + 0.009| 0.255 * 0.037
Fraccion de biomasa a tallo 0.325 + 0.039| 0.306 £ 0.019( 0.268 = 0.024| 0.335 + 0.001| 0.343 = 0.021| 0.308 = 0.019
Longitud del tallo 41.47 £ 4.107(37.391 + 1.12 | 31534 + 0.665| 37.779 = 1914 35.153 + 1.911| 36.595 + 1.308
Longitud especifica del tallo 0.099 + 0.011| 0.087 = 0.004 0.09 + 0.002 0.11 + 0.013| 0.081 + 0.001| 0.093 + 0.008
Area foliar especifica 7.048 £ 0.386| 6.782 £ 0.523| 6.709 + 0.341| 7.074 + 1.015| 6.474 = 0.475| 7.182 = 0.869
Razén de area foliar 3.253 £ 0.276| 2.985 = 0.365| 3.042 + 0.292| 3.245 £ 0.285 295 + 0.212| 3.146 £+ 0.573
Tasa de asimilacién neta 0.504 + 0.053| 0.561 = 0.036| 0.469 = 0.02 0.396 + 0.021| 0.541 = 0.044| 0.538 = 0.116
Tasa relativa de crecimiento (mét. funcional) 15,55 + 0.75 15.67 + 0.31 13,51 + 041 12.79 + 0.24 15.86 + 1.42 15.87 + 1.46
Tasa relativa de crecimiento (mét. trad) 14.83 + 0.47 14.97 + 0.07 12.94 + 0.19 1253 + 0.12 14.69 + 0.95 14.69 + 0.54
Potencial hidrico maximo -2.582 + 0.098| -2.517 £+ 0.106| -2.792 = 0.08 -2.587 + 0.031] -2.566 + 0.055| -2.723 £+ 0.057
Potencial hidrico minimo -2.819 = 0.05 -2.818 * 0.138] -3.055 + 0.032| -3.171 £ 0.096| -3.314 = 0.045| -3.247 = 0.156
Potencial osmético maximo -2.651 + 0.039( -2.665 *+ 0.067( -3.116 *+ 0.086| -2.658 *+ 0.056( -2.496 *+ 0.072| -2.835 = 0.034
Potencial osmético minimo -2.861 = 0.086| -2.957 + 0.105| -3.125 + 0.059| -2.828 = 0.018| -2.908 + 0.041| -2.924 + 0.073
Asimilacién maxima 1457 + 3.43 16.73 + 1.63 16.10 + 3.10 27.30 £ 2.62 18.33 = 1.72 16.87 = 1.37

Contintia Cuadro 5.12.
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Tratamientos / Variables . : 200 dias - .
Alto-9hrs Medio-9hrs Bajo-9hrs Alto-12hrs Medio-12hrs Bajo-12hrs
Area basal 0.312 + 0.022| 0.349 + 0.015| 0.417 £+ 0.055| 0.202 + 0.003| 0.323 + 0.029| 0.367 *= 0.036
Area foliar 289.92 + 41.31|361.38 + 44.95|378.10 + 21.57|170.64 + 36.23 | 338.56 + 40.10| 370.08 + 55.02
Biomasa de hojas 4.09 + 0.33 5.502 + 0.381 522 + 0.636| 2.564 + 0.423( 4.781 = 0.381| 5.701 * 0.548
Biomasa de hojas (+ hojas de ramas) 5.176 + 1.603| 7.109 = 0.397| 6.214 + 0.577 3.44 + 0.836| 5.135 = 0.391| 6.573 + 0.519
Biomasa de ramas 1.098 + 0.596 193 + 0564 1.348 = 0.16 0.854 + 0.76 0.119 + 0.076| 0.897 = 0.208
Biomasa de raices 2.708 + 0.319( 3.732 + 0.368| 3.811 % 0.305 1.77 + 0.96 2549 + 0.484| 3.475 + 0.02
Biomasa del tallo principal 3.293 + 0.136( 4.104 + 0.133( 3.656 = 0.242| 2.078 + 0.48 3.035 + 0.306| 3.221 = 0.171
Biomasa del tallo (+ ramas) 3.686 + 1.035| 4.742 £+ 0.209| 4.225 + 0.279 24 + 0.717| 3.082 + 0.296| 3.522 + 0.299
Biomasa total 11.188 + 0.917| 15.269 + 0.688| 14.035 + 0.376( 7.266 + 2.38 | 10.485 + 0.303| 13.294 + 0.879
Densidad del tallo 343.61 £ 725837193 = 1951 263.27 + 8.69 |441.35 £ 91.47|355.61 = 39.95| 317.17 + 58.04
Fraccién de biomasa a hojas 0.451 + 0.039( 0.454 + 0.007| 0.431 + 0.039| 0.459 + 0.056| 0.479 + 0.042| 0.482 * 0.013
Fraccion de biomasa a raices 0.228 + 0.031| 0.239 + 0.007| 0.272 £ 0.023| 0.222 *+ 0.06 0.24 + 0.05 0.258 = 0.018
Fraccién de biomasa a tallo 0.321 + 0.017| 0.306 + 0.002( 0.296 * 0.016| 0.318 + 0.02 0.28 + 0.022 0.26 + 0.007
Longitud del tallo 34535 + 4.353|34.122 + 1.471| 36.28 * 0.807|23.338 + 1.273| 27.986 * 1.451|29.442 + 3.797
Longitud especifica del tallo 0.109 + 0.025| 0.085 + 0.003| 0.101 + 0.006| 0.117 + 0.027| 0.105 + 0.009( 0.094 * 0.011
Area foliar especifica 7.145 = 0.435| 6.554 + 0431 7.311 + 0907 6.611 = 0.542| 7.083 + 0.699| 6.469 * 0.36
Razon de area foliar 3.213 + 0.232( 2.978 + 0.209| 3.131 * 0.166 NA £ NA 3.404 + 0.533| 3.122 + 0.256
Tasa de asimilacién neta 0.48 + 0.162| 0.526 + 0.041 0.44 + 0.013 NA £ NA 0.358 = 0.04 0.466 = 0.066
Tasa relativa de crecimiento (mét. funcional) 13.71 + 3.90 1545 + 0.56 1250 + 0.54 NA = NA 10.75 + 0.39 13.36 + 0.56
Tasa relativa de crecimiento (mét. trad) 13.08 + 2.89 14.37 + 0.18 12.29 + 0.38 NA = NA 10.79 + 0.35 13.14 + 0.46
Potencial hidrico maximo -2.588 + 0.107| -2.192 + 0.048| -2.497 + 0.05 | -2.583 + 0.093| -2.471 + 0.015| -2.769 + 0.056
Potencial hidrico minimo -2.725 + 0.109| -2.801 + 0.123| -2.831 *+ 0.057| -3.007 + 0.131| -2.892 + 0.067| -3.009 + 0.108
Potencial osmoético maximo -2.785 + 0.058| -2.531 + 0.047| -2.799 + 0.083( -2.937 + 0.09 | -2.606 * 0.087| -2.638 + 0.073
Potencial osmético minimo -2.817 + 0.066| -2.831 + 0.056( -2.837 = 0.047| -3.226 + 0.108| -2.822 + 0.103| -2.841 = 0.077
Asimilacién maxima 17.17 = 3.60 21.63 + 4.30 2493 + 3.50 19.23 + 3.02 1790 + 2.88 2293 + 553
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