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Abstract We discuss the relationship between the size and shape of leaves of Avicennia germinans growing in
different climatic and saline conditions. Plants from drier sites and with higher salt concentrations showed a
reduction of leaf area and modified general leaf shape. Eliptical-obovate leaves and those abovate with
acute-obtuse or obtuse apices were more common in those environments.

La forma de utilizacion de los recursos
criticos por parte de las plantas, en un ambiente
particular, debe estar sujeta a una fuerte selec-
cién. Aquellos individuos de la poblacion que
logran optimizar el uso de los recursos limitan-
tes tendran una probabilidad mas alta de estar
representados en la siguiente generaciéon. Los
fenotipos que logren maximizar su superviven-
cia y reproduccion seran favorecidos en cada
condicién ambiental particular.

El estudio de la morfologia general de las
plantas y de sus partes es fundamental para
entender muchos fendmenos en ecologia vege-
tal. Un caso importante es el de la salinidad que
induce cambios en el metabolismo, anatomia y
morfologia general. Estos cambios se pueden
interpretar como adaptaciones de las plantas
que aumentarian sus oportunidades de resistir
el estrés impuesto por la salinidad. Alterna-
tivamente, dichas modificaciones se podrian
considerar como signos de dafio y desequilibrio
de los procesos vitales; sin embargo, las modifi-
caciones anatomicas y fisiolégicas en las halofi-
tas cominmente se consideran como producto
de los procesos selectivos generadores de adap-
taciones a la salinidad (Poljakoff-Mayber 1975).

Muchos halofitas responden a los niveles
altos de salinidad del suelo con un aumento de
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los solutos en las células para evitar una
disminucion de la turgencia de éstas. Ademas,
las concentraciones altas de sales como NaCl
reducen la transpiracién, posiblemente como
resultado de una mayor resistencia estomatica y
del mesofilo a la pérdida de vapor de agua
(Winter 1973).

Algunas plantas como Mesenbryanthemun
crystallinum (Aizoaceae) pasan de fotosintesis
C3 a CAM cuando crecen en salinidades muy
altas, en condiciones naturales o de laboratorio
(Winter 1973).

Concentraciones altas de compuestos nitro-
genados muy solubles como la prolina, betanina
y colina presentes en muchas halofitas, sugieren
una funcién importante en los mecanismos de
tolerancia a la salinidad (Stewart y Lee 1974;
Storey y Jones 1975).

Ademas de provocar cambios en la fisiologia,
la salinidad también induce cambios en la
morfologia de las plantas, Strogonov (1962, en
Poljakoff-Mayber 1975) y Waisel (1972), atri-
buyen a la salinidad cambios estructurales, en
suculencia, nimero y tamafio de los estomas,
aumento en el espesor de la cuticula, lignifica-
ciébn temprana, desarrollo de tilosa, inhibici6n
de la diferenciacion y cambios en el niamero y
el diametro de los vasos del xilema.

Algunas plantas cultivadas, como el tomate
(Lycopersicon esculentum Mill), son muy sensi-
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bles a la salinidad. Plantas de tomate cultivadas
en suelos con un 0.1% de cloruro por peso seco,
disminuyeron su crecimiento en un 50% y el
peso de los frutos por planta se redujo en un
90% (Strogonov 1962 en Poljakoff-Mayber
1975). El é4rea foliar de plantas de frijol
(Phaseolus vulgaris) sembradas en suelos salinos
se reduce entre un 20 y 40%, encontrindose
que el efecto de la salinidad es inversamente
proporcional a la edad de las plantas (Meir y
Poljakoff-Mayber 1970).

El efecto de lasalinidad en el crecimiento de
plantas de manglar se ha documentado amplia-
mente (Macnae 1968; Cintron et al. 1978; Soto
y Jiménez 1982; Jiménez y Soto 1985). Walter
y Steiner (1936) asociaron la suculencia en
hojas de Sonneratia con la presencia de cloruros
en el suelo. Por su parte, Stance (1966) y Sidhu
(1975) afirmaron que la presencia de una
cutfcula gruesa, una capa de cera, estomas
hundidos y la distribucion de las células cutini-
zadas y esclerenquimatosas en sus hojas (inclui-
da la epidermis), son caracteristicas de plantas
xeroffticas que se han desarrollado como res-
puesta a la sequedad fisiologica (provocada por
los altos niveles de sales en el sustrato) en los
ambientes de manglar. Camilleri y Ribi (1983)
encontraron que el espesor y la relacion peso
himedo a peso seco en Rhizophora mangle L
era mayor en plantas que en sitios de salinidad
constantemente alta.

Con el fin de explicar las diferencias en el
tamafio de las hojas de plantas de una misma
especie bajo condiciones ambientales diferentes,
se han planteado dos hipo6tesis principales; una
establece que el tamafio ha evolucionado como
una respuesta selectiva para regular la tempera-
tura de éstas, al mantenerlas cerca del nivel
optimo para la fotosintesis (Taylor y Sexton
1970; Taylor 1971, 1975 -en Givnish y Vermeij
1976-—. Este modelo tiene el inconveniente de
no considerar la adaptabilidad de la fotosintesis
a diferentes temperaturas, que de hecho estd
sujeta a seleccion (Parkhurst y Loucks 1972).
La segunda hipotesis, propuesta por Parkhurst y
Loucks (1972) establece que el tamafio de la
hoja maximiza la eficiencia en la utilizacién del
agua (gramos de di6xido de carbono asimilados
por gramo de agua invertido) en las condiciones
en que crece la planta.

Givnish y Vermeij (1976) modificaron la
segunda hipdtesis y propusieron que es mas
adecuado utilizar la diferencia entre la ganancia
fotosintética y el costo de la transpiracién, en

lugar de considerar la razbn de gramos de
carbono asimilados por gramo de agua inverti-
do, en la estimacion del valor adaptativo de los
diferentes tamafios de hojas.

En este trabajo se describe el efecto de la
salinidad y el clima sobre la morfologia general
y el area foliar de plantas de Avicenni germi-
nans (L.) L. en cinco localidades de la costa
pacifica de Costa Rica.

MATERIAL Y METODOS

El trabajo se realiz6 en cinco localidades de
la costa pacifica de Costa Rica (Fig 1) que
fueron seleccionadas con base en las caracteris-
ticas de precipitaciébn y a su ubicacion en el
mapa de Zonas de Vida (sensu Holdrigde 1978).

En Puerto Soley y Salinas, donde existe un
gradiente en la altura de las plantas en relacion
con la salinidad del sustrato (Jiménez 1981;
Soto y Jiménez 1982; Mufioz 1986) se estable-
cieron cuatro éreas de trabajo; utilizando como
criterio de seleccion el tamafio promedio de las
plantas: Plantas menores de 1.0m, de 1.0 a
2.5m, de 2.5 a 5.0m y de mas de 10.0m de
altura. En ambas localidades se seleccionaron
10 érboles en cada una de las dreas sefialadas
(un total de 40 érboles en cada localidad). De
éstos se tomo una muestra de hojas (aproxima-
damente 400) de la parte externa de la copa.
Posteriormente, siguiendo el método de cuarteo
se redujo cada muestra a 100 hojas. A cada una
de las hojas asi seleccionadas se le asign6 un
numero y se eligieron 10 hojas de cada muestra
con una tabla de numeros aleatorios. La lon-
gitud y el ancho de las hojas fueron medidos al
milimetro mas cercano. El drea fue cuantificada
con un medidor de 4reas Licor, modelo
LI-3100, SR. NO. LAM 266-8102. Ademas, las
hojas fueron clasificadas de acuerdo con su
forma general y del tipo de édpice, siguiendo los
criterios de Lawrence (1955).

En las localidades restantes solamente se
tomaron muestras de arboles de masde 10m de
alto con el fin de homogenizar al maximo las
caracteristicas de los arboles en cada region
para el analisis de la influencia climatica. El
proceso de seleccidn y analisis de las hojas fue
el mismo que se utilizd en las localidades
anteriores.

La salinidad promedio en cada sitio de
muestreo se determind con base en mediciones
de la salinidad intersticial, en un minimo de 5
puntos de muestreo (agujeros), empleando un
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Fig. 1. Localidades de estudio y sus climogramas

refractébmetro Goldberg T/C American Optical,
modelo No. 10423.

Los datos climatolégicos utilizados en la
construccién de los climogramas se tomaron de
los registros del Servicio Meteorolégico de
Costa Rica. Para una descripcion detallada de
las localidades y en general, de los manglares de
la costa pacifica de Costa Rica, se recomienda,

ver: Jiménez (1981), Soto y Jiménez (1982);
Jiménez y Soto (1985).

RESULTADOS
Con el proposito de determinar el grado de

variacion de la morfologia foliar entre arboles
de cada una de las localidades estudiadas se
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CUADRO 1
Longitud, anchura y drea foliar de hojas de Avicennia germinans (L.) L.
en un gradiente de salinidad, expresado como categorias de altura de las plantas
(I =menorde 1.0m, [I=de 1.0a2.5m,IIl =de2.5a5.0m y IV =10.0 m) en Puerto Soley,
Guanacaste y Salinas, Puntarenas, Costa Rica
Categorifa Caracteristicas foliares
Localidad N Sal. % Longitud Ancho Area
Pto Soley X D.S. C.V. X D.S C.V. X D.S C.V.
1 100  80-90 39.9 5.50 0.76 17.5 210  0.26 468 101 0.22
11 100 60-70 53.0 4.86 0.45 19.5 1.23  0.08 7.13  1.04 0.15
111 90 35-45 60.1 4.34 0.31 21.8 1.46 0.10 9.10 0.81 0.07
v 100 35 91.7 21.80 5.20 28.6 275 0.29 16.91 2.00 0.24
Salinas
I 100 70-80 59.6 7.47 0.94 22.7 298 0.39 4.48 1.80 0.38
11 100 55-60 63.1 13.61 2.94 23.1 296 0.38 893 225 0.56
111 100 40-45 75.4 7.95 0.84 27.1 413  0.63 1223 2.78 0.64
CUADRO 2
Longitud, ancho y drea foliar promedio en cm y cm” respectivamente de hojas de Avicennia germinans
(L) L. en drboles mayores de 10 m de altura en cinco localidades de la costa Pacifica
de Costa Rica (el valor mdximo y minimo, son el promedio de 10 hojas por drbol)

Puerto Soley X S Valor mdximo Valor minimo

X por drbol x por drbol
Longitud 8.50 1.13 9.45 8.14
Ancho 2.83 0.40 3.26 2.50
Area 18.99 2.00 19.33 13.45
Abangaritos
Longitud 10.97 1.43 11.96 9.81
Ancho 3.85 .59 4.34 3.22
Area 28.65 7.04 32.21 24.81
Salinas
Area 17.56 4.73 16.51 8.67
Tivives
Longitud 12.56 3.80 14.46 10.58
Ancho 3.80 0.56 4.35 3.17
Area 32.85 4.47 41.61 28.40
Parrita
Area 39.78 7.21 50.38 24.16

procedi6 a comparar la longitud, el amcho y el
drea con andlisis de varianza simples. Una vez
evaluado el comportamiento de las varianzas, se
calcularon regresiones simples, cuadraticas vy,
mediante transformaciones de las variables, se
realiz6 un anélisis exploratorio adicional con el
fin de determinar cudles parimetros foliares

eran mejores predictores del area de las hojas.
También se realizaron anilisis no paramétricos
(coeficiente de correlacion de Kendall) para
determinar las caracteristicas globales de aso-
ciacion del ancho, la longitud y el édrea de las
hojas de A. germinans con la salinidad del suelo.
Se indican ademads, los valores correspondientes
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CUADRO 3

Composicion porcentual de la forma de la hoja de Avicennia germinans
(L.) L. en cinco localidades de la costa Paci fica de Costa Rica

Localidad y categorias
de altura de las plantas

Ovadas Elipticas Obovadas N
Obovadas Total
No. % No. % No. %
4 10.0 8 20.0 40
- — 12 12.0 1 1.0 100
- - 6 6.7 3 34 89
- = 2 20 - - 100
7 9.1 2 2.2 — — 90
- — 18 18.9 3 3.2 95
2 20 28 28.3 10 10.1 99
— — 9 9.2 8 8.2 98
- — 8 9.3 1 1.2 86
16.4 5.7
90
1 1.1 93

Elipticas Elipticas Elipticas
Angostas Anchas Ovadas
Puerto Soley No. % No. % No. %
—-10m 1 2.5 27 67.5 - -
1.0a25m 15 15.0 72 720 - -
25a50m 31 348 49 550 - -
>=10.0m 51 51.0 40 40.0 7 7.0
(%) promedio 25.8 58.6
Abangaritos
>=100m 26 28.9 52 57.8 3 3.3
Salinas
1.0 m 9 9.5 63 66.3 2 2.1
10a2.5m 8 8.1 50 50.5 1 1.0
25a50m 18 18.4 63 643 — -
>=10.0m 45 523 27 31.0 N 5.8
(%) promedio 53.1 53.1 3.0
Tivives
>=100m 59 65.5 31 344
Parrita
>=100m 62 66.6 14 150 16 17.2
s
30]
"§ .
] S 12
ot . o
4 pd
<
0.
25 ' 40 85 7o [3) 100

SALINIDAD

Fig. 2. Area foliar de A. germinans (en cm?®) vs.
Salinidad del sustrato. (partes por mil.), en cinco
localidades de la costa Pacifica de Costa Rica.

al coeficiente de correlacion de Pearson.

Los anélisis de varianza de hojas de Avicen-
cia germinans que crecen en diferentes condi-
ciones de salinidad, muestran diferencias esta-
disticamente significativas (0.05 > p) entre los
valores promedio del ancho, el largo, y el 4rea
foliar de los 4rboles situados dentro de una
misma localidad.

La longitud, el ancho y el 4rea de las hojas
de A. germinans presentan una relacion inversa
con la salinidad del suelo en las dos localidades
donde se estudi6 la misma, Puerto Soley y
Salinas (Cuadro 1y 2; Fig. 2).

El anilisis de estos mismos pardmetros en
arboles de mas de 10m de altura, en las cinco
localidades, muestra que las hojas més pequefias
corresponden a las plantas de las localidades
mas 4ridas; ademds, el tamafio de las hojas
aumenta conforme se incrementa la precipi-
tacién y disminuye el perfodo de déficit hidrico
(Fig. 1, cuadro 2). Lo anterior sugiere una rela-
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Fig. 3. Distribucién porcentual de la forma de las hojas de Avicennia germinans (L.) L. en relacion con la altura de
plantas creciendo en suelos de diferente salinidad. Puerto Soley, Guanacaste, Costa Rica.

cién tanto con la salinidad como con el clima.

Las hojas de Puerto Soley y Salinas presen-
tan una mayor variabilidad de longitud, anchura
y area foliar conforme disminuye la salinidad,
reflejada en un aumento de la altura de las
plantas (Cuadro 1). Esto podria estar relacio-
nado con una mayor variabilidad en las condi-
ciones microambientales. También las plantas
mas grandes presentan una mayor variabilidad
interna en relaciébn con las méis pequeiias
(Ryder 1964).

La forma general de las hojas parece que
responde también a cambios en la salinidad
(Cuadro 3, Fig. 3 y 4). Las formas elipticas
angostas y las elipticas anchas son dominantes
especialmente en las plantas de mayor altura;
pero en las plantas mas pequefias que viven en
los sitios de salinidades mds altas, hay una
proporcién mayor de hojas elfpticas obovadas y
abovadas. Estas formas de hojas no estin
presentes o son sumamente raras en las plantas
mayores de 2.5 m de alto.

Un patrén similar se observa en la forma del

dpice; la forma aguda parece ser el modelo
general que caracteriza a la especie. Sin embar-
go, en plantas de menos de 2.5m de alto, que
crecen en sitios dridos y con suelos muy salinos,
son més comunes las formas de édpices agu-
do-obtusos y obtusos (Fig. 5 y 6).

Tanto la forma general de la hoja (Fig. 7)
como la forma del 4pice (Fig. 8) no presentan
dominancia de formas especfficas para las dis-
tintas localidades (diferente clima), sino que
dominan patrones generales que caracterizan a
la especie; formas elipticas angostas y elfpticas
anchas y dpices agudos. La ecuacién que mejor
estima el drea foliar de A. germinans es la que
incluye como predictores el ancho y largo de la
ldmina (Cuadro 4, fig. 9).

Las correlaciones de rangos de Kendall indi-
can que existen relaciones inversas y perfectas
entre la concentracion de sales del sustrato, con
la longitud y el ancho de las ldminas foliares de
plantas pertenecientes a las diferentes localida-
des (r de Pearson longitud-salinidad =-0.904,r
de Pearson ancho-salinidad = -0.894).
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Fig. 4. Distribucion porcentual de la forma de la hoja de Avicennia germinans (L.) L cn relacion con la altura de
plantas creciendo en suelos de diferente salinidad. Salinas Puntarenas, Costa Rica.

DISCUSION

Cualquier modelo de seleccion natural supo-
ne algin parametro que es optimizado y las
restricciones con las cuales el organismo tiene
que operar (Orianas y Solbrig 1977). De esta
forma, las plantas de A. germinans que viven en
sitios muy secos y suelos con potenciales
hidricos muy bajos (salinidades altas), estarian
sujetas a presiones selectivas que modifican su
estructura general para vivir en esas condicio-
nes. Esta es la respuesta que se observa en los
datos de los cuadros 1 y 2 y figura 2. En Puerto
Soley, el promedio de area foliar de las plantas
que crecen en sitios muy salinos es hasta cuatro
veces menor que en el resto (Cuadro 1). Un
patrén similar se observd en las plantas de
Salinas.

Las caracteristicas foliares que favorecen la
fotosintesis, tales como la conductividad foliar
alta, los niveles de hidratacién altos y las areas
foliares grandes, también generan tasas altas de

transpiracion que son desventajosas en un am-
biente donde es dificil obtener agua. Por lo
tanto, en condiciones donde los potenciales
hidricos de los suelos son bajos, las plantas
tienden a reducir el area foliar (Nestler 1977,
Longstreth y Novel 1979; Orians y Solbrig
1977; Hardisky et al. 1983).

Nestler (1977) encontrd que la altura de las
plantas de Spartina alterniflora era una funcion
de la concentraciéon de sales en el sustrato
Hardisky et al. (1983); trabajando con los
mismo especie, encontraron una disminucion
en la biomasa y el contenido de humedad en las
hojas, cuando aumentaba la salinidad del suelo.

Macnae (1966), Cintrdn et al. (1978), Soto y
Jiménez (1982); entre otros, han informado de
plantas enanas y manglares de baja complejidad
estructural en sitios 4ridos y en suelos con
salinidades altas.

No solamente se detectan modificaciones en
la altura total de las plantas, como respuesta a
las salinidades altas; también se producen otros
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Fig. 5. Distribucién porcentual de la forma del dpice de las hojas de Avicennia germinans (L.) L. en relacién con la
altura de plantas creciendo en suelos de salinidad diferente. Puerto Soley, Guanacaste, Costa Rica.
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Fig. 6. Distribucién porcentual de la forma del dpice de las hojas de Avicennia germinans (L.) L. en relacién con la
altura de plantas que crecen en suelos de diferente salinidad. Salinas, Puntarenas, Costa Rica.
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Fig. 7. Distribucion de frecuencias de la forma de las hojas de Avicennia germinans (L.) L en cinco localidades de la

costa Pacffica de Costa Rica

cambios antémicos y estructurales importantes.
Creemos que la reduccion en el area foliar de A.
germinans en condiciones ambientales donde es
dificil la obtencioén de agua del suelo, tiene dos
ventajas principales: permite la pérdida de calor
por conveccién mas eficientemente y a su vez
obtiene una mayor ganancia fotosintética por
gramo de agua invertido en el proceso. Esto es
critico en los ambientes donde ademas de los
problemas causados por la escasez de agua, los
niveles de radiacién solar son elevados, lo cual
genera temperaturas altas alrededor de la hoja,
en ocasiones muy por encima de la temperatura
del medio.

Las hojas pequefias con una relaciébn peri-
metro-area mayor, son parte de la solucién a
estos problemas (regular la temperatura sin
invertir mucha agua en el proceso), pues las
hojas reducidas son mas eficientes reirradiado-
res del calor por conveccion (Knoerr y Gay
1965). Estos autores también observaron que
las hojas mas pequefias, ademas de perder calor
por conveccion mas eficientemente, lograban
mantener una temperatura més cercana ala del
medio. Por otra parte, si la reduccién del area
foliar en suelos muy salinos favorecen la reirra-

dicion del calor por convecciébn entonces las
plantas estaran economizando agua, dado que la
disminucién de la temperatura por calor latente
de evaporacion constituird una proporciébn me-
nor de reirradiacién total originada en la hoja
(Knoerr y Gay 1965).

Con respecto a la presencia de hojas mas
pequefias en los arboles mayores de 10 m de
alto en los sitios mas aridos (Cuadro 2, fig. 2), es
posible que se relacione con la necesidad de
disminuir los gastos de agua, especialmente
durante los meses en que existe un desbalance
hidrico marcado (Fig. 1).

Vogel (1968) observé que las hojas de sol de
Quercus alva L. eran mas pequefias que las de
sombra, y afirmé que esto es una modificaci6n
importante para evitar la pérdida de agua en las
hojas mas expuestas. No obstante, dejo abierta
la posibilidad de que esto también sea una res-
puesta a otros factores del medio. En general,
creemos que las explicaciones ofrecidas para las
plantas de una gradiente muy marcada de salini-
dad en Puerto Soley y Salinas, son también vili-
das cuando se comparan regiones climaticas.

Creemos que la dominacién de hojas elipti-
cas angostas y elipticas anchas y de apices
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Fig. 8. Distribucion porcentual de formas del dpice de hojas de Avicennia germinans (L.) L en cinco localidades de la
costa Pacifica de Costa Rica.
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CUADRO 4
Valores de regresion para el cdlculo del drea foliar (cm) de hojas de Avicennia germinans
(L.) L en varias condiciones de salinidad, en cinco localidades de la costa pacifica de Costa Rica

Predictor b Largo =X1 Ancho =X2 Salinidad = X3 r gl
largo y
ancho -32.2 0.295X1 0.820X2 & 95.0% 87
ancho -2.0 * 0.919X2 . 50.8% 88
largo -82 0.328X1 * * 54.4% 89
salinidad 1.59 e & -0.0104X3 71.2% 84

agudos en la mayoria de las localidades y
ambientes estudiados responden a restricciones
genéticas caracteristicas de la especie y que
posiblemente se produjeron en las condiciones
ambientales tipicas en las cuales se origin6 la
especie. A pesar de que hojas lobuladas serian
las reirradiadoras de calor mas eficiente (Vogel
1968), las limitaciones genéticas deben actuar
generando genotipos que se manifiestan como
las aproximaciones mas eficientes, con tales
restricciones. No esperariamos observar hojas
lobuladas originadas de novo, sino modificacio-
nes bésicas de la morfologia tipica, como
ocurre en las plantas menores de 2.5 m de
altura. En las plantas bajas (suelos hipersalinos
y climas mas 4ridos), la proporciéon de hojas
elfpticas obovadas y obovadas con 4pices agu-
do-obtusos y obtusos es mayor que en sitios
con sustratos de menor salinidad (Cuadro 3,
Fig. 3,4,5,6,7y 8).

Auln cuando no tenemos evidencia experi-
mental suficiente, creemos que al igual que la
reduccion en el 4drea foliar, las modificaciones
en la forma general y del 4dpice de las hojas de
condiciones extremas de salinidad y climas
dridos, les confieren un valor adaptativo mayor,

Vogel (1968) mencioné que el circulo es la
figura menos eficiente como radiador de calor
(comparado con otras figuras con 4rea similar).
Esta es la figura que mas se asemeja a una hoja
eliptica obovada u obovada con épice agu-
do-obtuso. Lo anterior parece contradecir las
predicciones teéricas. Una mejor explicacion
s6lo podra ser planteada con evidencia experi-
mental.

La ecuacién que mejor predice el 4rea foliar
de A. germinans es la que considera el ancho y
largo de la ldmina simultdneamente (Cuadro 4,
fig. 9). Dicho resultado podria ser muy util en
estudios ecologicos donde se necesite manejar

muestras muy grandes o cuando se realizan
pricticas de campo con grupos de estudiantes.
Creemos que seria conveniente generar ecua-
ciones simples para realizar estimaciones mor-
fométricas para especies de manglar y de otros
ecosistemas.
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RESUMEN

Se discute la relaciébn existente entre el
tamafio y la forma de las hojas de Avicennia
germinans (L.) L. segln las condiciones climi-
ticas y de salinidad. Se encontr6 que en los
sitios mas salinos y 4ridos las hojas eran mas
pequefias y de forma general modificada. Las
hojas elipticas obovadas, las obovadas y con el
dpice agudo obtuso u obtuso eran mas abun-
dantes en este tipo de ambiente.
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