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      RESUMEN 

En la bahía de El Tablazo y la boca del estrecho de Maracaibo (≈10,7º–11,1ºN; 

71,6º–71,8ºO) crecen comunidades de R. mangle bajo un clima semiárido con 500–600 

mm de  precipitación anual. Allí el manglar se desarrolla en suelos sin limitaciones 

nutricionales aparentes (N, P) y salinidad moderada (7–9 ‰), alcanzando alturas 

medias alrededor de 17 m. En dos áreas sometidas a regímenes hidrológicos que 

causan diferencias en las concentraciones de K, Na y N en el sedimento, se midieron 

las dimensiones foliares y la tasas de fotosíntesis bajo intensidad de luz saturante. Los 

cocientes masa/área foliar (157–173 g m-2) estuvieron dentro del margen reportado 

para R. mangle en un amplio rango latitudinal y de precipitación, pero sin deficiencias 

nutricionales. La suculencia promedio (268–282 g agua m-2) alcanzó valores similares 

a los reportados para manglares del Caribe, pero menores que la media observada en 

sitios de mayor salinidad. Las tasas medias de fotosíntesis (11,3–12,2 µmol m-2 s-1) y 

conductancia estomática (149–172 mmol m-2 s-1) coincidieron con los de comunidades 

no limitadas por nutrientes en el rango latitudinal de la especie. Las diferencias 

edáficas en los sitios estudiados se reflejan en variaciones de la masa foliar y el grado 

de suculencia, pero no generan cambios significativos en el intercambio gaseoso foliar. 

Las medias de concentración de N, conductancia, fotosíntesis y eficiencia intrínseca de 

uso de agua, pueden utilizarse como referencia para estimar efectos ecológicos 

causados por estrés hídrico, nutrición y salinidad. 

    Palabras clave: Rhizophora, cociente masa/área foliar, suculencia, fotosíntesis, 

conductancia estomática, cociente A/gs. 
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Leaf dimensions and photosynthesis of Rhizophora mangle in estuarine areas 

under contrasting hydrological conditions 

 

 

       ABSTRACT  

 

        In El Tablazo Bay and the mouth of the Maracaibo Strait (≈ 10.7º–11.1º N; 71.6º–

71.8º W) R. mangle communities grow under a semi-arid climate with 500–600 mm 

annual precipitation. There, the mangrove grows on soils with no apparent nutritional 

limitations (N, P) and moderate salinity (7–9 ‰), reaching average heights of around 

17 m. Leaf dimensions and light saturated photosynthesis were measured in two areas 

subjected to hydrological regimes causing differences in the sediment concentrations 

of K, Na y N. The leaf mass/area ratios (157–173 g m-2) were within the margins 

reported for R. mangle over a wide latitudinal and precipitation range, but without 

nutritional deficiencies. The average succulence (268–282 g water m-2) reached values 

similar to those of Caribbean mangroves, but lower than the average observed in 

higher salinity sites. Mean rates of photosynthesis (11.3–12.2 µmol m-2 s-1) and 

stomatal conductance (149–172 mmol m-2 s-1) coincided with those of non-nutrient-

limited communities across the latitudinal range of the species. The edaphic 

differences in the studied sites are reflected in variations in leaf mass and the degree of 

succulence, but do not generate significant changes in the gas exchange. The averages 

of N concentration, conductance, photosynthesis and intrinsic water use efficiency can 

be used as reference to estimate ecological effects caused by water stress, nutrition, 

and salinity. 

 
 

     Key words: Rhizophora, leaf mass/area, succulence, photosynthesis, stomatal 

conductance, A/gs ratio. 
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 INTRODUCCIÓN 

 

 Los manglares dominados por Rhizophora mangle L. en la costa atlántica del 

continente americano se encuentran entre ≈ 30º al norte y sur del ecuador. La 

limitación latitudinal está relacionada principalmente con el régimen térmico y no con 

la precipitación (Quisthoudt et al. 2012, Numbere y Camilo 2017). Dentro de este 

amplio rango latitudinal las poblaciones de R. mangle se establecen en las bermas de
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  ríos que desembocan al mar (manglares ribereños) y en zonas marino-costeras 

(manglares de franja), bajo climas variados, desde semiáridos hasta pluviales, con 

niveles de precipitación entre 700 y 3500 mm (Pool et al. 1977, Medina y Francisco 

1997, Barboza et al. 2006). La amplia distribución latitudinal y su dominancia bajo 

climas con pluviosidad contrastante se deben, principalmente, al efecto excluyente de 

la salinidad, que limita la competencia por el espacio a un número reducido de 

especies halotolerantes. Además, las especies de mangle con niveles similares de 

halotolerancia, se diferencian en su distribución espacial por su resistencia a otros 

factores de estrés tales como la inundación prolongada e hipoxia en el suelo (Medina 

1999, Lugo y Medina 2020). La reducción parcial o total de competencia 

interespecífica permite observar en condiciones naturales los máximos y mínimos de 

productividad y desarrollo estructural de R. mangle. 

 

      Un estudio de la distribución global de la altura y biomasa aérea de manglares 

mostró que 74% de la variación de estos parámetros depende de los niveles de 

precipitación, temperatura y frecuencia de ciclones (Simard et al. 2019). Entre las 

latitudes 10ºN y S del ecuador, la altura máxima del dosel de manglares alcanza ≈ 33 

m (basado en el percentil 95% superior de las observaciones). A latitudes mayores, la 

altura máxima del dosel disminuye rápidamente hasta alcanzar el límite geográfico (≈ 

32º N y 40º S) determinado por la ocurrencia de temperaturas congelantes (Stuart et al. 

2007). 

 

     Por otra parte, el área basal y la altura de comunidades de manglar se 

correlacionan con las condiciones de salinidad y nutrientes. El suministro de agua 

dulce proveniente de la escorrentía terrestre y la precipitación in situ, disminuyen la 

salinidad del agua de mar (Ahmed et al. 2022) y se ha demostrado experimentalmente 

que el óptimo de salinidad para el crecimiento de especies de Rhizophora se encuentra 

alrededor de 10 ‰ (Pannier 1959, Clough 1984, Pereira Silva et al. 2023). Además, la 

concentración de P disponible en el sustrato es el principal factor nutricional que 

regula el desarrollo estructural de estas especies en condiciones naturales (Feller 1995, 

Lovelock et al. 2004, Medina et al. 2010). 

 

     En las costas occidentales de la bahía de El Tablazo y la boca del estrecho de 

Maracaibo (aproximadamente entre 11,1º y 10,7ºN; 71,8º y 71,6º O) se encuentran 

comunidades de R. mangle expuestas a un clima semiárido con 500 – 600 mm
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precipitación anual, con régimen de distribución biestacional (picos promedio en mayo y 

octubre) (Zona de manglar II en Medina y Barboza 2003). En esa zona se encuentran 

poblaciones de R. mangle con alturas entre 14 y 23 m, que crecen en suelos sin 

limitaciones nutricionales aparentes (N, P) y salinidad moderada del agua intersticial (7–

9 ‰) (Polo et al. 2014, Ramírez et al. 2021, Barboza et al. 2024). 

 

 El presente estudio tiene como objetivo cuantificar los parámetros de fotosíntesis 

en hojas adultas de R. mangle como referencia comparativa con los valores reportados 

para esta especie, dentro su área de distribución en el continente americano. 

 

 

       MATERIALES Y MÉTODOS 

 

 Con base en el estudio de Barboza et al. (2024) se escogieron dos áreas de manglar 

sometidas a regímenes hidrológicos que causan diferencias de las concentraciones de 

metales alcalinos (Na, K) y alcalino-térreos (Ca, Mg), tanto en el agua intersticial como 

en los sedimentos. Con el objeto de determinar si las diferencias edáficas se reflejan en la 

estructura y función foliar se cuantificaron las dimensiones (área, densidad, contenido de 

agua y concentración de N) y las tasas de intercambio de gases (CO2 y H2O) en hojas 

adultas a plena exposición (hojas de sol) de árboles de R. mangle.  

  

       Zonas de estudio 

 

       a) Entrada del Caño Paijana (CP) en la bahía de Urubá: un caño de marea 

influenciado por el transporte de sedimentos del río Limón y con posibles aportes 

salinos subsuperficiales desde el golfo de Venezuela (≈11,1 ºN; 71,6 º O) (Medina et 

al. 2001a). 

 

 b) Punta de Capitán Chico (CCh): un área con alrededor de 130 ha cubierta por 

un manglar dominado por R. mangle (≈ 10,7 ºN; 71,8) (Pannier y Fraino 1989, 

Querales et al. 2011, Ramírez et. al. 2021). Este manglar depende principalmente de 

las aguas que circulan por el estrecho de Maracaibo (Carter 1955). Las características 

estructurales de estos bosques se indican en la Tabla 1. 
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Tabla 1. Características estructurales básicas de los bosques de manglar de Caño 

Paijana y Punta de Capitán Chico, Estado Zulia (de Barboza et al. 2024). 

 

  

Densidad DAP 

medio 

cm 

Altura Área  Basal 

indiv/ha m  
m2/ha 

Capitán 

Chico 
310 36,7  23,4 32,8 

Caño 

Paijana 
356 28,8 15,3 23,2 

DAP: diámetro a la altura del pecho   
 

       Medición de intercambio gaseoso y dimensiones foliares. 

 

        En 4–5 árboles escogidos al azar, con ramas que reciben radiación solar directa 

por más de seis horas diarias, y asequibles desde un bote, se midió la tasa de 

fotosíntesis de10 hojas adultas (2–3 hojas por árbol) sin signos de herbivoría o clorosis, 

bajo condiciones ambientales de CO2, humedad y temperatura, y a intensidades de luz 

mayores de 500 µmol m-2 s-1. Para ello se utilizó un analizador infrarrojo portátil (ADC 

LCi, Analytical Development Corp., Hoddesdon, UK), operando en modo abierto 

(Long y Hällgren 1993). 

 

        Las hojas envueltas en bolsas plásticas, se transportaron al laboratorio dentro de 

recipientes de poliestireno expandido en oscuridad y baja temperatura. A cada hoja se 

le midió el área (Af) (medidor Licor LI 3000) y la masa fresca (Mf) y la masa seca 

(Ms) después de secadas en estufa a 60 ºC durante 72 horas. El material foliar seco se 

analizó para N orgánico mediante procedimiento de micro Kjeldahl (Jones 1991). Con 

estos parámetros se calcularon los siguientes índices: a) suculencia foliar Sf= [(Mf - 

Ms)/Af)] que expresa el contenido de agua por unidad de área; b) la densidad foliar  

(gm-2) =Ms/Af; y c) nitrógeno orgánico por unidad de masa foliar Norg = mmol g-1. 

 

           Análisis estadístico 

 

       Las dimensiones Af y Mf fueron sometidas a análisis de regresión; mientras que 

para todas las medias  de  dimensiones  y de intercambio gaseoso se comprobó prime- 
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ro la homogeneidad de varianzas (test de Bartlett) y luego se sometieron al test de 

Tukey-Cramer (P= 0.05). Los análisis se realizaron mediante el programa de 

estadística JMP 17 (2022). 

 

 

      RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

 

      Parámetros foliares 

      El Af y la Ms de las hojas recolectadas en las dos localidades se correlacionan 

linealmente (Fig. 1). Las líneas de regresión no pasan por cero, lo que indica que para 

hojas jóvenes esta relación tiene una pendiente distinta.  

 

 

 
 

Figura 1. Correlación entre el área y el peso foliar de Rhizophora mangle en los 

manglares de Caño Paijana y Punta de Capitán Chico, estado Zulia, Venezuela (* 

diferencia significativa P<0,001, prueba de Tukey-Kramer). 

  

Se incluyen las rectas de regresión con los límites de confianza 

Capitán Chico: Área (cm2) = 7,37 + 54,25 x Ms (g); R2aj = 0,84 

Caño Paijana:   Área (cm2)= 6,08 + 51,15 x Ms (g); R2aj = 0,87 
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       Las hojas adultas alcanzaron un tamaño similar en ambas localidades, 

promediando ≈50 cm2, con un coeficiente de variación (desviación estándar/media) de 

poco más de 30 % (Tabla 2). Por otra parte, la Ms promedio de las hojas de las plantas 

de CP fue significativamente mayor, por lo tanto, allí el cociente Ms/Af resultó ser 

también mayor estadísticamente. La Mf y el contenido de agua por unidad de Ms no 

presentaron diferencias significativas entre sitios, sin embargo, el cociente de agua por 

unidad de área, índice de suculencia foliar que incluye masa seca y área (Mantovani 

1999), fue significativamente mayor en CP. Finalmente, no hubo diferencias entre las 

concentraciones de N por Ms. En conclusión, la unidad de área de R. mangle en CP es 

más pesada y más suculenta que la de CCh. 

 

 

Tabla 2. Promedio y desviación estándar (d. e.) de  área, masa, contenido de agua y 

concentración de nitrógeno de las hojas muestreadas en los manglares de Caño Paijana 

y punta de Capitán Chico, estado Zulia, Venezuela. En cada columna promedios 

seguidos por distinta letra difieren estadísticamente para P=0,05 (test de Tukey-

Cramer). 

 

Sitio  Masa fresca Masa seca  Area Ms/Af  Agua/Af  N/Ms 

 n g  g  cm2 g m-2  g m-2 mmol g-1 

Capitán 39 2,111 0,775 b 49,4 157 b 268 b 1,026 

Chico d.e

. 

(0,712) (0,254)  (15,0) (20)  (29)  (0,214) 

           

Caño 50 2,423 0,919 a 53,1 173 a 282 a 0,953 

Paijana d.e

. 

(0,874) (0,331)  (18,2) (23)  (25)  (0,223) 

 

 

       Características fotosintéticas 

       Los promedios de los factores relacionados con el intercambio gaseoso de las 

hojas indican que la humedad del aire (eref) y la intensidad de radiación 

fotosintéticamente activa (RFA) fueron similares para ambas localidades; no así la 

temperatura foliar que fue, en promedio, 4 ºC más alta en CCh (Tabla 3). Estas 

diferencias se deben a que las mediciones se iniciaron a las 9 am en CP, y a las 11 am 

en CCh. 
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Tabla 3. Radiación fotosintéticamente activa (RFA), humedad de referencia (eref) y 

temperatura foliar dentro de la cámara en las localidades muestreadas. Jornadas de 

medición de intercambio gaseoso en Caño Paijana y Punta de Capitán Chico, Estado 

Zulia. 

 

 
 

 

      Las hojas medidas mostraron actividad fotosintética y conductancias similares y 

diferente tasa de transpiración (prueba de Tukey-Kramer P=0,05) (Tabla 4). Sin 

embargo, la eficiencia intrínseca de uso de agua (EIUA=Ags
-1) no difiere 

significativamente entre las dos zonas de estudio, de manera que las diferencias de 

transpiración son atribuibles exclusivamente a la mayor temperatura de las hojas 

medidas en CCh y no a distinta conductancia estomática. 

 

 

Tabla 4. Parámetros de intercambio gaseoso de hojas de Rhizophora mangle medidos 

en Caño Paijana y Punta de Capitán Chico, Estado Zulia. (i. c.: intervalo de confianza). 

 

Sitio Ci 

ppm 
Ci/Ca E               gs media 

         —- mmol-— 

             m-2 s-1 

A media 

µmol 

m-2 s-1 

EIUA 

media 

µmol/mol 
Capitán Chico (n = 40) 197 0,54 3,9 a             159 11,9 74,3 

i.c. 95% superior   4,3                180 13,5 81,3 

i.c. 95% inferior   3,4                140 10,2 67,4 

      
Paijana (n= 48) 187 0,51 2,3 b             165 12,5 80,2 

i.c. 95% superior   2,5                180 13,6 87,5 

i.c. 95% inferior   2,2                150 11,5 72,9 

 
 

 
 

Sitio n RFA eref  Tfoliar 

  µmol m
-2 

s
-1

 mbar ºC 

Capitán Chico 40 1000 28,6 38,0 a 

i.c. 95% superior  1080 29,4 38,5 
i.c. 95% inferior  920 27,8 37,6 

 

Caño Paijana 48 904 29,7 33,7 b 
95% superior  1008 30,2 34,1 

95% inferior  800 29,2 33,3 
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       Desarrollo estructural y dimensiones foliares 

        El desarrollo estructural (altura y área basal) de las poblaciones de R. mangle de 

la bahía del El Tablazo descrita por Barboza et al. (2024) es similar a otros reportes de 

localidades en Centroamérica y el Caribe (Pool et al. 1977, Cerón Souza et al. 2014), 

excluyendo los manglares enanos que crecen en sustratos deficientes en P (Medina et 

al. 2010). Las alturas de los sitios muestreados son superiores a la media de alturas de 

manglares del continente americano reportadas por Simard et al. (2019) que oscilan 

entre 5,8 y 30,7 m. 

 

 El área foliar media (≈ 50 cm2) corresponde a comunidades de R. mangle con 

moderados niveles de salinidad. Para esta especie en Quintana Roo, México, Peel et al. 

(2017) reportan un área foliar media que se reduce de 51 a 38 cm2 con incrementos de 

salinidad de 8 a 19 ‰. Medina et al. (2001b) en áreas de alta precipitación en 

Bragança, Brasil, reportaron una reducción de la media de área foliar de 46 a 36 cm2 

por  incremento de salinidad intersticial de 10 a 50 ‰. 

 

Los valores del cociente Ms/Af  (157 – 173 gm-2) (equivalentes a 63 y 57 cm²g-1), 

están dentro del rango reportado para R. mangle en localidades que difieren en latitud y 

precipitación (Sobrado 2000, Sereneski- de Lima et al. 2013, Medina et al. 2015b) 

pero son menores que los que se encuentran en sustratos turbosos deficientes en P 

(Medina et al. 2010, Hogan et al. 2022). 

 

    El contenido promedio de agua por unidad de área varió entre 268 y 282 gm-2, 

diferencias que pueden deberse a la mayor concentración de Na, K y Ca en el agua 

intersticial de CP. Estos valores concuerdan con reportes previos para la especie en 

áreas cercanas a los sitios de estudio (laguna de Las Peonias) y manglares de Puerto 

Rico (Medina et al. 2015a, b), pero son mucho menores que la media registrada por 

Sobrado (2000) para comunidades establecidas en sitios de mayor salinidad. 

 

Tasa de fotosíntesis y eficiencia de uso de agua 

 Las tasas de fotosíntesis de R. mangle en ambos sitios pueden agruparse, ya que 

no se detectaron diferencias significativas de conjunto. Las medias e intervalos de 

confianza para los parámetros de fotosíntesis (A), conductancia estomática (gs) y
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eficiencia intrínseca de uso de agua (EIUA= A/gs) pueden considerarse como el patrón 

funcional de árboles de R. mangle en condiciones estuarinas bajo clima tropical, sin 

condiciones de estrés hídrico, déficit nutricional, o contaminación aparentes (Tabla 5). 

El uso de la conductancia estomática, en lugar de la transpiración, para calcular la 

eficiencia de uso de agua, permite independizar este parámetro de las variaciones de 

temperatura foliar y humedad del aire entre mediciones. La tasa de fotosíntesis mostró 

una distribución que se ajusta a una distribución normal, y la media alcanzó a 12,2 

µmolCO2 m-2 s-1. El promedio de EIUA alcanzó a 77,5 µmol mol-1. 

 

Tabla 5. Valores de referencia para fotosíntesis, conductancia y eficiencia intrínseca 

de uso de agua para poblaciones de Rhizophora mangle en Caño Paijana y Punta de 

Capitán Chico, Estado Zulia. 

 

 N 

µmol g-1
 

Fotosíntesis 

µmol m-2 s-1
 

Conductancia 

mmol m-2 s-1
 

Eficiencia 

intrínseca 

µmol mol-1
 

     

Media 985 12,2 163 77,5 

95% superior 1031 13,2 176 82,6 

95% inferior 948 11,3 149 72,5 

n 88    

 

 

Las medias de fotosíntesis calculadas se encuentran dentro del margen de los 

valores mayores registrados para manglares de R. mangle (Tabla 6). Los valores más 

altos reportados en la literatura revisada se han medido tanto en latitudes tropicales 

(Mehlig 2001, Pará, Brasil) y extremos latitudinales al norte (Hogan et al. 2022, 

Everglades, Florida, EE. UU.) y al sur del ecuador (Lopes et al. 2019, Sta. Catarina, 

Brasil). Los menores valores en la Tabla 6 pueden atribuirse a salinidad (Watzka y 

Medina 2018), nutrientes (Cheeseman y Lovelock 2004) o sequía (Medina et al. 

2015b). 
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Tabla 6. Conductancia estomática y tasas de fotosíntesis reportadas para poblaciones 

de Rhizophora mangle en América. Entre paréntesis número de referencia al pié de la 

tabla. 

 

 Lluvia Salinidad Tipo gsmax A max 

Localidad mm ‰ manglar mmol m-2s-1 µmol m-2s-1 

 

USA  

Everglades 

 

≈ 1400 

 

15-30 

 

enano 

 

≈200 

 

15,1 

25,197 ºN (1) 

Sugarloaf  K 24, 63 ºN (2)                               

 

1052 

  

enano 

franja 

 

188 

184 

 

9,8 

10,5 

Belice (3) 1300  franja 110 9,9 

Twin Keys 16,830 ºN   enano 68 5,3 

Puerto Rico(4) 

17,955 ºN 

≈1500 ≈ 40  franja 

(lluvia) 

283 12,7 

   franja 

(sequía) 

99 8,4 

Venezuela       

Carabobo (5) 

10,466 ºN 

490 35 franja ≈200 ≈8,7 

 

Falcón (6)      

Ricoa 

11,506 ºN 

970 4 ribereño 347 9,25 

Tacuato 1  400 56 franja 139 6,7 

Tacuato2 

11,694 ºN 

400 62 laguna 78 4,4 

Brasil      

Pará (7) 

0,9 ºS 

≈2500  franja ≈201 13,2 

Espiritu Santo (8) 1311 9–27 franja 170 9,2 

18,593 ºS  18–35 franja 178 7,1 

Sta. Catarina (9) ≈1400 20 franja 450 15,7 

27,460 ºS  29-32 interior 210 12,7 

27,808 ºS  ≈20 franja 190 9,6 

1) Hogan et al. 2022; 2) Lin y Sternberg 1992; 3) Cheeseman y Lovelock 2004; 4) 
Medina et al. 2015b; 5) Sobrado 2000; 6) Watzka y Medina 2018; 7) Mehlig 2001; 
8)  Soares et al. 2015, y 9) Lopes et al. 2019. 
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