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INTRODUCTION

Changes in the frequency of coastal flooding resulting
from sea level rise will have severe consequences worldwide
(Ye et al. 2004, Gilman et al. 2008). Over the past 100 years,
sea level has risen 10–20 cm (Field 1995) and caused geo-
morphological changes along the coastline. Mangrove for-
ests, located at the land–ocean interface, will be one of the
most affected ecosystems as a result of tide-induced changes
in the hydrology of the coastal zone, especially the hydrope-
riod. Variability during flood periods is known to cause
changes in the physiology, growth, and reproduction of
several mangrove species (Ellison and Farnsworth 1997).

INTRODUCCIÓN

Los cambios en la frecuencia de inundación costera como
resultado de una elevación en el nivel del mar van a tener
consecuencias severas a nivel mundial (Ye et al. 2004,
Gilman et al. 2008). En los últimos 100 años, el nivel del mar
se ha elevado de 10 a 20 cm (Field 1995), y esto ha ocasio-
nado cambios geomorfológicos en la línea de costa. Debido
a su ubicación en la interface tierra-océano, los bosques de
mangle van a ser uno de los ecosistemas más afectados ante
un cambio en la hidrología de la zona costera, en particular el
hidroperiodo controlado por mareas. Se ha estimado que la
variabilidad en el periodo de inundación ocasiona cambios en
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at four inundation levels. All levels were flooded every 12 h in order to create a simulated semi-diurnal tide cycle (i.e., two high tides and
two low tides per day). Based on the hydroperiod for the study area, level 1 was flooded for 10 h, level 2 for 6 h, level 3 for 2 h, and level 4 for
6 min. After 570 days, the results showed that R. mangle presented the highest growth at level 1 and the lowest growth at level 4. The optimal
growth of L. racemosa occurred at levels 2 and 3, but all the seedlings died at level 1, indicating that this species is highly sensitive to tidal
regimes. Compared to L. racemosa and R. mangle, A. germinans had a moderate growth rate at all four levels. Mangrove growth
differentiations were more prominent at levels 1 and 3, where the three species showed very different growth patterns. Studies of optimal
growth using hydroperiod experiments are important in order to understand the physiological responses of mangrove forests to a possible sea
level rise in the next decades, especially in subtropical environments where they are constantly exposed to stress.
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RESUMEN. Se investigó el efecto del hidroperiodo en el crecimiento y supervivencia de plántulas de Avicennia germinans, Laguncularia
racemosa y Rhizophora mangle bajo condiciones experimentales por medio de un simulador de mareas. Se colocaron plántulas de las tres
especies a cuatro diferentes niveles de inundación durante 12 h para simular un ciclo de marea semidiurna (i.e., dos mareas altas y dos mareas
bajas por día). Con base en el hidroperiodo de la zona de estudio, el nivel 1 estuvo inundado por 10 h, el nivel 2 por 6 h, el nivel 3 por 2 h y el
nivel 4 por 6 min. Después de 570 días, los resultados mostraron que R. mangle presentó el mayor crecimiento en el nivel 1 y el menor
crecimiento en el nivel 4. El crecimiento óptimo de L. racemosa fue en los niveles intermedios 2 y 3, pero todas las plántulas murieron en el
nivel 1, lo cual nos indica que esta especie es altamente sensible a periodos prolongados de inundación. Comparado con L. racemosa y
R. mangle, A. germinans presentó un crecimiento moderado en los cuatro niveles. La diferencia en el crecimiento de los manglares fue más
prominente en los niveles 1 y 3, donde las tres especies mostraron patrones muy diferentes. Los estudios sobre el crecimiento óptimo mediante
simuladores de marea son importantes para entender la respuesta fisiológica de los bosques de mangle a un posible incremento en el nivel del
mar en las próximas décadas, especialmente en ambientes subtropicales donde el nivel de estrés es alto.
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Therefore, studies on mangrove growth and survival under
different inundation conditions are necessary to be able to
predict the long-term physiological responses.

Mangroves are the trees most capable of tolerating saline
conditions in tropical and subtropical intertidal areas (McKee
1995, Blasco et al. 1996, Saenger 2002, Spalding et al.
2010). Mangrove forests are important because they have the
ability to improve ecological aspects such as organic carbon
dynamics (Flores-Verdugo et al. 1987, Bashan and Holguin
2002, Kristensen et al. 2008) and primary productivity
(Holguin et al. 2001, Dittmar et al. 2006), and they provide
protection against hurricanes and tropical storms (Raven
et al. 1992, Gilman et al. 2008, Komiyama et al. 2008).
Despite their ecological importance, mangrove forests
around the world are constantly exposed to anthropogenic
disturbances such as port development in the coastal zone,
expansion of the agricultural frontier, and aquaculture expan-
sion (Duke et al. 2007, Polidoro et al. 2010, Spalding et al.
2010).

More research is needed on the distribution of mangrove
species in tropical and subtropical tidal areas to better under-
stand their capacity to cope with a possible rise in sea level.
Mangrove zonation patterns have been studied over the past
decades (Bunt et al. 1985, Tomlinson 1986, Bunt 1996, Allen
et al. 2003, He et al. 2007). The influence of sea level change
on the zonation of mangrove species depends on several
factors, including interspecific competition (Ye et al. 2003,
Cardona-Olarte et al. 2006), environmental response (Ellison
et al. 2000, Dahdouh-Guebas et al. 2004), propagule disper-
sal and establishment (AboEl-Nil 2001, Delgado et al. 2001),
seedling predation (Ellison and Farnsworth 1993, McKee
1995), physiological adaptations to flooding (Khan and Aziz
2001, Allen et al. 2003, Krauss et al. 2006, He et al. 2007,
Wang et al. 2007, Xiao et al. 2009, Xiao et al. 2010, Ye et al.
2010), and the response to hydrodynamic and geomorpho-
logic changes (Bunt 1996, Bryce et al. 2003). Few studies,
however, have examined the relative importance of these
factors for mangrove species (McGuinness 1997).

The traditional zonation of tropical mangrove forests
along the American continent’s coastline exhibits a character-
istic pattern: the black mangrove, Avicennia germinans (L)
Stern, is usually found at interior sites, on higher ground
where flooding is less frequent; the white mangrove,
Laguncularia racemosa (L) Gaertn., occurs at sites where
moderate flooding and salinity conditions prevail; and the red
mangrove, Rhizophora mangle L, dominates fringe areas
influenced by the tide (McKee 1995). While this is the typi-
cal zonation pattern of tropical mangrove forests, Kovacs et
al. (2011, 2013a, 2013b) and Flores-de-Santiago et al. (2012,
2013a, 2013b) found that it is not so common in subtropical
regions where there are two main physiographic types of
mangrove forests: fringe and basin. Hence, along semi-arid,
subtropical coasts, the three mangrove species are distributed
parallel to tidal channels (i.e., healthy conditions) and close

la fisiología, crecimiento y reproducción de varias especies
de mangle (Ellison y Farnsworth 1997). Por lo tanto, se nece-
sitan trabajos sobre el crecimiento y la supervivencia de
varias especies de mangle bajo diferentes condiciones de
inundación para poder predecir las respuestas fisiológicas a
largo plazo.

Los mangles son los árboles más adaptados para tolerar
condiciones salinas en zonas intermareales tropicales y
subtropicales (McKee 1995, Blasco et al. 1996, Saenger
2002, Spalding et al. 2010). Los bosques de mangle son
importantes porque tienen las facultades de mejorar aspectos
ecológicos como la dinámica de carbono orgánico (Flores-
Verdugo et al. 1987, Bashan y Holguin 2002, Kristensen
et al. 2008, ) y productividad primaria (Holguin et al. 2001,
Dittmar et al. 2006), además actúan como zona de protección
contra huracanes y tormentas tropicales (Raven et al. 1992,
Gilman et al. 2008, Komiyama et al. 2008). A pesar de su
importancia ecológica, los bosques de mangle están bajo
constante degradación a nivel mundial debido a disturbios
antropogénicos como el desarrollo de puertos en la zona cos-
tera, la ampliación de la frontera agropecuaria y la expansión
de la acuacultura (Duke et al. 2007, Polidoro et al. 2010,
Spalding et al. 2010).

Se necesitan más estudios sobre la distribución de las
especies de mangle en la zona intermareal de las costas tropi-
cales y sobtropicales para poder entender su respuesta a un
posible cambio en el nivel del mar. Los patrones en la zona-
ción de especies de mangle han sido tema de investigación en
las última décadas (Bunt et al. 1985, Tomlinson 1986, Bunt
1996, Allen et al. 2003, He et al. 2007). La influencia del
nivel del mar en la zonación de especies de mangle depende
de varios factores, los cuales incluyen competencias interes-
pecíficas (Ye et al. 2003, Cardona-Olarte et al. 2006),
respuestas ambientales (Ellison et al. 2000, Dahdouh-Guebas
et al. 2004), dispersión y establecimiento de propágulos
(AboEl-Nil 2001, Delgado et al. 2001), depredación de
plántulas (Ellison y Farnsworth 1993, McKee 1995), adapta-
ciones fisiológicas a inundaciones (Khan y Aziz 2001, Allen
et al. 2003, Krauss et al. 2006, He et al. 2007, Wang et al.
2007, Xiao et al. 2009, Xiao et al 2010, Ye et al. 2010) y
respuesta a cambios hidrodinámicos y geomorfológicos
(Bunt 1996, Bryce et al. 2003). Sin embargo, la importancia
de estos factores ha sido investigada sistemáticamente para
sólo unas especies de mangle (McGuinness 1997).

En el continente americano, la zonación tradicional de los
manglares en las latitudes tropicales describe un patrón muy
característico: el mangle negro, Avicennia germinans (L)
Stearn, se encuentra usualmente cerca de la marisma, a un
nivel elevado donde la inundación es poco frecuente; el
mangle blanco, Laguncularia racemosa (L) Gaertn., se loca-
liza donde prevalecen patrones moderados de inundación y
salinidad; y el mangle rojo, Rhizophora mangle L, domina las
zonas de borde cerca del canal de inundación de regiones con
influencia de marea (McKee 1995). A pesar de que el patrón
descrito anteriormente es típico de los bosques de mangle en
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to the high marsh zone (i.e., stress conditions). In situations
where the intertidal environment is considered more variable
and complex, the traditional definition of zonation patterns is
not feasible.

Identifying species distribution patterns and determining
the physiological mechanisms continues to be one of the
main objectives of ecologists (Ellison et al. 2000). Little
information is available on the tolerance of subtropical
mangroves to changes in soil salinity. This information is
important to be able to predict physiological changes result-
ing from a possible rise in sea level (Gilman et al. 2008). The
growth and physiological mechanisms of mangrove forests in
arid regions differs amongst species because of the complex-
ity of their internal structure and differences in flooding
regimen, tidal influence, nutrients, and type of soil (Khan and
Aziz 2001).

In arid regions, propagule establishment depends on the
response of mangroves to physiological stress caused by
intertidal environments (Bashan and Holguin 2002, Cardona-
Olarte et al. 2006). Under natural conditions, the establish-
ment of mangrove species is related to their adaptability and
tolerance to flooding. Despite the special adaptability exhib-
ited by mangroves to saline conditions, their tolerance is
limited to the frequency and duration of the local tides
(AboEl-Nil 2001). Therefore, in subtropical environments,
the hydroperiod, which includes flood duration, frequency,
and area, is the main factor affecting mangrove growth
(Krauss et al. 2006, Bashan et al. 2013). The objective of the
present study was to study the growth, survival, and tolerance
of three subtropical mangrove species from the Pacific coast
of Mexico exposed to different periods of tidal inundation.
Our hypothesis was that the three mangrove species would
exhibit differences in behavior and survival depending on the
length of the inundation period.

MATERIALS AND METHODS

Study area

The Urías lagoon system is located on the Pacific coast of
Mexico, just south of the mouth of the Gulf of California
(23º09 N, 106º19 W). This coastal lagoon is shallow and
saline, and presents constant vertical mixing. It covers an
area of 18 km2 and its main channel empties into the Pacific
Ocean. Mean annual temperature ranges from 24 to 26 ºC.
Rainfall mainly occurs in July and August, and total annual
rainfall is between 800 and 1000 mm (INEGI 2012). This
subtropical lagoon system has tidal channels, a temporary
floodplain, and a considerable mangrove community (Flores-
de-Santiago et al. 2012, 2013a, 2013b). Three mangrove
species are found in this coastal lagoon: the black mangrove,
A. germinans; the white mangrove, L. racemosa; and the red
mangrove, R. mangle.

zonas tropicales, Kovacs et al. (2011, 2013 a, 2013b) y
Flores-de-Santiago et al. (2012, 2013a, 2013b) encontraron
que este patrón no es tan común en regiones subtropicales,
donde la clasificación fisiognómica de las tres especies puede
ser de tipo cuenca y borde. En otras palabras, en las costas
semiáridas subtropicales, las tres especies de mangle pueden
estar distribuidas paralelas al canal de inundación (i.e., condi-
ción saludable) y cerca de la zona elevada de la marisma
(i.e., condición estresada). En situaciones donde el ambiente
intermareal es considerado más variable y complejo, la defi-
nición tradicional de patrones de zonación no es factible.

La identificación de patrones en la distribución de man-
gles y la determinación de los mecanismos fisiológicos conti-
nuan siendo uno de los principales objetivos de ecologistas
(Ellison et al. 2000). Existe muy poca información sobre la
tolerancia de los mangles subtropicales a la salinidad del
suelo asociada a cambios hidrológicos. Esta información
sería de gran importancia para poder predecir los cambios
fisiológicos debido a los posibles incrementos en el nivel del
mar (Gilman et al. 2008). Sin embargo, el crecimiento y los
mecanismos fisiológicos de los bosques de mangle en zonas
áridas difieren entre especies debido a la complejidad de su
estructura interna y a las diferencias en el régimen de inunda-
ción, influencia de mareas, nutrientes, y tipo de suelo (Khan
y Aziz 2001).

En regiones áridas, el establecimiento de propágulos
depende de la respuesta de los mangles al estrés fisiológico
causado por los ambientes intermareales (Bashan y Holguin
2002, Cardona-Olarte et al. 2006). Bajo situaciones natura-
les, el establecimiento de las especies de mangle esta relacio-
nado a la adaptabilidad y tolerancia a las inundaciones. A
pesar de que los mangles tienen una adaptabilidad especial a
condiciones de agua salada, su resistencia a la salinidad esta
limitada a la frecuencia y duración de las mareas locales
(AboEl-Nil 2001). Por tal motivo, en ambientes subtropica-
les, el hidroperiodo, que incluye la duración, frecuencia y
área de inundación, es el factor más importante en afectar el
crecimiento del mangle (Krauss et al. 2006, Bashan et al.
2013). El objetivo del presente estudio fue investigar el creci-
miento, la supervivencia y la tolerancia de tres especies de
mangle subtropical de las costas mexicanas del Pacífico
expuestos a diferentes periodos de inundación controlados
por cambios en el nivel del mar. Nuestra hipótesis fue que las
tres especies de mangle presentarían diferencias en el com-
portamiento y la supervivencia dependiendo del periodo de
inundación.

MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio

El sistema lagunar de Urías se localiza en la costa mexi-
cana del Pacífico, al sureste del golfo de California (23º
09 N, 106º 19 W. La laguna costera de Urías es un cuerpo de
agua somero y salino, y presenta una mezcla vertical
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Mangrove zonation

This study was designed to determine the factors that
influence the vertical distribution of mangroves in a subtropi-
cal, arid ecosystem. The three mangrove species typical of
the Urías system (A germinans, L. racemosa, and R. mangle)
are found in monospecific forests along the main tidal chan-
nel (i.e., fringe type) and close to the salt marsh (i.e., basin
type), making this coastal lagoon more complex and difficult
to study with traditional mangrove zonation patterns. To
evaluate the topographic profile, four sites with monospecific
and interspecific forests were selected based on the site
descriptions given by Flores-de-Santiago et al. (2012). For all
the sites, we used tidal amplitude data for the port of
Mazatlán (based on the dominant semidiurnal harmonic
constituent M2) made freely available by the Centro de
Investigación Científica y de Educación Superior de
Ensenada (http://predmar.cicese.mx/). The tidal phase lag
due to the 12-km distance between the study area and
Mazatlán had to be taken into account. To be able to calibrate
the tidal amplitude with the zonation transects, a tide pole
was installed in the main tidal channel, and the time and
height of a semidiurnal cycle were recorded. At each site, a
20-m longitudinal transect was established from the tidal
channel to the salt marsh using a compass. The topographic
height was measured every meter using the microtopography
techniques described by García-Márquez (1985). At each
topographic point, the mangrove species were classified
based on physiognomy (Gilmore and Snedaker 1993).

Propagule collection and experimental nursery system

Propagules of A. germinans, L. racemosa, and R. mangle
were collected during the summer from the Urías coastal
lagoon. The samples were transported in plastic containers to
the laboratory and placed in water having a salinity of 5 to
prevent fungal propagation. Water changes were perfomed
daily until the propagules were planted in the experimental
tank. A mixed substrate (2:1:1) was used consisting of a
commercial substrate (Sunshine) that contained 70–80%
Canadian sphagnum peat, vermiculite, limestone (for pH
adjustment), and agricultural gypsum (Agrimex); river soil;
and  sawdust (mainly pine sawdust), which was washed
several times before mixing into the commercial substrate. A
total of 2102 propagules were planted: 704 A. germinans
propagules, 768 L. racemosa propagules, and 630 R. mangle
propagules. Four weeks after collection, irrigation was per-
formed with saline water (5). The salinity of the irrigation
water was then progressively increased to 15, the optimum
salinity for the growth of these mangrove species (Flores-
Verdugo et al. 1987, Khan and Aziz 2001, De-León-Herrera
et al. in press). Linear equations were used to quantify seed-
ling growth based on the change in plant height relative to the
time elapsed.

constante. Se extiende por 18 km2 y su canal principal
desemboca en el océano Pacífico. La temperatura anual
promedio oscila entre 24 y 26 ºC. La precipitación ocurre
principalmente entre julio y agosto, y la precipitación total
anual es de 800 a 1000 mm (INEGI 2012). Esta laguna sub-
trópical tiene canales de marea, una llanura de inundación
temporal y una comunidad considerable de mangles (Flores-
de-Santiago et al. 2012, 2013a, 2013b). Tres especies de
mangle se encuentran en esta laguna costera: el mangle
negro, A. germinans; el mangle blanco, L. racemosa; y el
mangle rojo, R. mangle.

Zonación de mangles

Este estudio fue diseñado para determinar los factores que
influyen en la distribución vertical de mangles en un ecosis-
tema árido subtropical. Las tres especies de mangle típicas
del sistema lagunar de Urías (A. germinans, L. racemosa
y R. mangle) pueden ser encontradas en bosques monoespe-
cíficos a lo largo del canal principal de inundación (i.e., tipo
borde) y cerca de la marisma (i.e., tipo cuenca), lo cual hace
que este sistema costero sea muy complejo y difícil de
determinar con los patrones tradicionales de zonación de
mangle. Para poder evaluar el perfil topográfico, se seleccio-
naron cuatro zonas con bosques monoespecíficos e interespe-
cíficos de acuerdo con las localidades descritas por Flores-
de-Santiago et al. (2012). Para todas las zonas, utilizamos
datos de la amplitud de marea para el puerto de Mazatlán (a
partir de los armónicos dominantes semidiurnos M2) obteni-
dos de un programa gratuito del Centro de Investigación
Científica y de Educación Superior de Ensenada (http://pred-
mar.cicese.mx/). Fue necesario considerar el desfase de la
amplitud de marea debido a una separación de aproximada-
mente 12 km entre la zona de estudio y el puerto de
Mazatlán. Para poder calibrar la amplitud de marea con los
transectos de zonación, se instaló un estadal en el canal prin-
cipal de mareas, y se registró el tiempo y la altura de un ciclo
semidiurno. En cada uno de los transectos se trazó una línea
longitudinal de 20 m desde el canal de mareas hasta la
marisma con la ayuda de una brújula. Se midió la altura topo-
gráfica cada metro mediante las técnicas de microtopografía
descritas por García-Márquez (1985). Se caracterizaron las
especies de mangle en cada uno de los puntos topográficos de
acuerdo con su condición fisiognómica (Gilmore y Snedaker
1993).

Recolecta de propágulos e instalación del vivero 
experimental

Se recolectaron propágulos de A. germinans, L. racemosa
y R. mangle en los meses de verano a lo largo de la laguna
costera Urías. Todas las muestras fueron transportadas en
contenedores de plástico al laboratorio y colocadas en agua
con 5 de salinidad para evitar la propagación de hongos. Se
realizaron cambios de agua diariamente hasta el día de la
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Tide simulator

A 11.9-m3 concrete tank (3.8 m in diameter and 2.2 m
deep) was specifically built for this experiment (fig. 1). The
objective was to recreate a semidiurnal tidal cycle and hydro-
period range of a typical subtropical area of the Pacific coast
of Mexico at different topographical heights. Two 1.5-HP
industrial pumps (calibrated using Siemens LOGO program)
were used to inundate the tank. The tank was divided into
four blocks, which in turn were divided into four platforms
that constituted the different inundation levels at the different
heights. The four blocks were interconnected by a main
channel in the center of the tank to allow the water to circu-
late freely through them (fig. 1). The salinity of the water in
the tank was maintained constant at 15.

The inundation periods consisted of 12-h cycles to simu-
late two high tides and two low tides per day. The hydrope-
riod conditions, however, differed for each inundation level:
level 1, representing the zone that experiences prolonged
inundation (i.e., sublittoral), was flooded for 10 h; levels 2
and 3 were flooded for 6 and 2 h, respectively; and level 4,
representing the elevated supralittoral zone, was flooded for
6 min. In view of the difficulty of maintaining the sediment
on a slope, individual wooden boxes were built with 1-inch
perforations to allow water flow. Levels 2, 3, and 4 were sus-
tained by PVC pipes (4 inches in diameter). The wood was
covered with epoxy paint to withstand the immersion in
water, and a plastic cover was used to prevent the sediment
from having direct contact with the paint. Each platform had
20 cm of substrate: a 2-cm-thick layer of coarse sand on the
bottom, then 3 cm of sea sand, and finally natural substrate
collected during a low tide. A total of 16 seedlings of the
three mangrove species were randomly planted in each of the
four compartments to be able to evaluate the interspecific
responses.

RESULTS

Subtropical mangrove zonation

The tidal amplitude in this area ranges from 130 cm
(spring tide) to 50 cm (neap tide). The coastal lagoon pres-
ents a variety of mangrove zonation patterns depending on
the topographic profile, slope, and distance from the main
tidal channel. Mangrove forests displaying a typical zonation
in this lagoon system are found at sites with gentle slopes and
intense tidal action. At such a site, the vegetation in the
sublittoral zone is dominated by R. mangle, which is inun-
dated most of the time (fig. 2a). The mid-intertidal zone is
dominated by L. racemosa and dense A. germinans shrubs.
Species composition in the supralittoral zone consists of
scattered A. germinans shrubs close to the salt marsh. In an
area occupied by a fringe A. germinans forest, there is an
abrupt change in the topographic profile along the main tidal

siembra en el vivero experimental. Se preparó una mezcla
(2:1:1) compuesta de un sustrato comercial Sunshine que
contenía 70–80% de turba canadiense esfagnácea, vermicul-
ita, piedra caliza (para ajustar el pH) y yeso agrícola
(Agrimex) como ingredientes principales; tierra de río; y
aserrín (principalmente madera de pino), el cual se lavó
varias veces con agua corriente antes de mezclarlo con el
sustrato comercial. En total, se sembraron 2102 propágulos
para la germinación: 704 propágulos de A. germinans, 768
propágulos de L. racemosa y 630 propágulos de R. mangle. A
la cuarta semana de la recolecta, el riego se realizó con agua
salobre a 5 de salinidad. Luego, la salinidad del agua se fue
incrementando progresivamente a 15, la salinidad óptima
para el desarrollo de estas tres especies (Flores-Verdugo et al.
1987, Khan y Aziz 2001, De-León-Herrera et al. in press). El
crecimiento de las plántulas fue cuantificado mediante
ecuaciones lineales como el cambio en la altura de la planta
respecto al tiempo transcurrido.

Simulador de mareas

Se construyó un tanque experimetal de concreto de
11.9 m3 (3.8 m de diámetro por 2.2 m de prfundidad) (fig. 1).
El objetivo fue recrear la marea semidiurna y los intervalos
del hidroperiodo de una zona típica subtropical de la costa
mexicana del Pacifico a diferentes alturas topográficas. Utili-
zamos dos bombas industriales de 1.5 HP, calibradas con el
programa Logo de Siemens, para poder inundar el tanque de
concreto. El tanque experimental fue dividido en cuatro blo-
ques, y estos bloques a su vez fueron divididos en cuatro pla-
taformas que constituían los diferentes niveles de inundación
a las diferentes alturas (fig. 1). Los cuatro compartimentos
estaban interconectados por un canal principal, localizado a
la mitad del tanque, para permitir que el agua circulara entre
ellos. La salinidad del agua en el tanque fue mantenida cons-
tante a 15.

Los periodos de inundación fueron en ciclos de 12 h para
simular dos mareas altas y dos mareas bajas por día. Sin
embargo, cada nivel de inundación representó características
de hidroperiodo propias: el nivel 1 fue inundado por 10 h y
representaba las zonas de inundación prolongada (i.e., subli-
toral); los niveles 2 y 3 fueron inundados por 6 y 2 h, respec-
tivamente; y el nivel 4 fue inundado por 6 min y representaba
la zona elevada supralitoral. Debido a la dificultad de mante-
ner el sedimento en una pendiente, se construyeron cajones
individuales de madera con perforaciones de una pulgada de
diámetro para favorecer el flujo del agua. Los niveles 2, 3 y 4
estaban sostenidos por tubos de PVC de cuatro pulgadas de
diámetro. La madera fue recubierta con pintura epóxica para
protegerla durante el proceso de inmersión en agua, y cada
cajón también tenía una cubierta de plástico para evitar el
contacto directo de la pintura con el sedimento. Cada plata-
forma tenía 20 cm de sustrato: en la base había una capa de
2 cm de grava, luego una capa de 3 cm de arena de mar y el
resto era sustrato natural extraído de un bajo de mareas. En
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channel (fig. 2b). Small groups of R. mangle shrubs are found
in the intertidal zone, where small inlets create a less-
pronounced topographic profile. In the supralittoral zone,
only A. germinans shrubs are found without the presence of a
salt marsh.

In a micro-basin, small inlets are responsible for the
variability in the topographic profile (fig. 2c). The sublittoral
zone is dominated by R. mangle under constant submersion;
however, a transition between R. mangle and A. germinans
shrubs occurs due to abrupt changes in slope. Figure 2d
represents an area where the tidal channel is occupied by
L. racemosa. At this particular site, species composition in
the supralittoral zone differs from the other three sites
because only R. mangle and L. racemosa shrubs were found
on elevated grounds.

cada uno de los cuatro bloques se sembraron de forma mixta
un total de 16 plántulas de las tres especies de mangle para
evaluar las respuestas interespecíficas.

RESULTADOS

Zonación subtropical de bosque de mangle

La amplitud de marea en la laguna costera de Urías varía
de 130 cm (marea viva) a 50 cm (marea muerta). La laguna
costera muestra una variedad de patrones de zonación que
depende del perfil topográfico, la pendiente y la distancia al
canal de mareas. En este sistema, la zonación típica de un
bosque de magle es encontrada donde la pendiente presenta
una suave inclinación y una intensa acción de mareas
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Figure 1. Design of the experimental tank: (a) photograph of the system, (b) cross section of the tank, (c) vertical structure of the tank, and
(d) longitudinal section of one of the four blocks. L represents the inundation level. A total of 16 seedlings of Avicennia germinans,
Laguncularia racemosa, and Rhizophora mangle were randomly planted in each block.
Figura 1. Diseño del tanque experimental: (a) fotografía del sistema, (b) corte transversal del tanque, (c) estructura vertical del tanque,
(d) corte longitudinal de uno de los cuatro bloques. La letra L representa cada uno de los niveles. En cada bloque se sembraron un total de
16 plántulas de Avicennia germinans, Laguncularia racemosa y Rhizophora mangle de forma mixta.
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Mangrove growth and survival under different flood 
conditions

Seedling height during the first 200 days was not consid-
ered in the linear regression analysis because there was no
apparent difference among species (fig. 3). All the linear
growth equations (table 1) showed high determination coeffi-
cients and a significant linear association between seedling
height and time of growth for the four inundation levels.

(fig. 2a). En esta zona, la vegetación en la zona sublitoral esta
dominada por R. mangle, el cual esta inundado la mayor parte
del tiempo. La zona media intermareal esta dominada por
L. racemosa y matorrales densos de A. germinans. La com-
posición de especies en la zona supralitoral consiste de mato-
rrales dispersos de A. germinans cerca de la marisma. En la
zona donde la clasificación fisiognómica de A. germinans
es de tipo borde, existe un cambio abrupto en el perfil topo-
gráfico a lo largo del canal principal de mareas (fig. 2b). En
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Figure 2. Box plot of the mangrove tree heights (relative to sea level) along four 20-m-long transects in the Urías coastal lagoon system on
the Pacific coast of Mexico: (a) typical subtropical mangrove zonation, (b) fringe Avicennia germinans forest, (c) micro-basin mangrove
forest, and (d) fringe Laguncularia racemosa forest. Each box presents 95% of the data, and the whiskers represent 5% of the data and the
maximum and minimum values.
Figura 2. Diagrama de caja de las alturas (con relación al nivel del mar) de los árboles observados a lo largo de cuatro transectos de 20 m de
longitud en el sistema lagunar de Urías en la costa mexicana del Pacífico: (a) bosque con una zonación típica de mangle subtropical,
(b) bosque de Avicennia germinans tipo borde, (c) bosque con un perfil de microcuenca y (d) bosque de Laguncularia racemosa tipo borde.
Cada caja presenta el 95% de los datos, y las barras representan el 5% restante incluyendo los valores máximos y mínimos.
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There was a considerable difference in R. mangle
seedling growth at inundation level 1 compared to levels 2, 3,
and 4. At level 1, the growth of the A. germinans seedlings
was similar to but slightly higher (P < 0.05) than that of the
L. racemosa seedlings; however, all the L. racemosa seed-
lings died after 400 days of prolonged inundation (fig. 3a). At
levels 2 and 3, L. racemosa presented the highest growth rate
relative to A. germinans and R. mangle (fig. 3b, c). At level 2,
there were no apparent differences in A. germinans and
R. mangle seedling growth until the end of the experiment,
when the growth rate of A. germinans increased relative to
that of R. mangle (P < 0.05) (fig. 3b). At level 3, R. mangle
presented the lowest growth rate compared to the other two
species. At level 4, all three species presented the lowest
growth rates relative to the longer immersion periods.

DISCUSSION

The interspecific variation in the physiological responses
of A. germinans, L. racemosa, and R. mangle to factors asso-
ciated with global warming, such as sea level rise, will result
in modifications to the species composition and structure of
mangrove communities (Ellison and Farnsworth 1997).
Mangroves have developed morphological and physiological
adaptations to cope with the effects of flooding (Saenger
2002), but growth patterns can change across salinity and
hydroperiod gradients (Delgado et al. 2001, Cardona-Olarte
et al. 2006). Hence, the spatial distribution of the three
subtropical mangrove species in the intertidal zone can be
affected by several factors that vary from the tidal channel to
the inner mangrove areas, and can alter the biological func-
tions controlling growth in these forests (Saenger 2002).

The intertidal distribution of mangrove propagules and
seedlings is species specific and is mainly affected by
tolerance to flooding, salinity, and shade, and nitrogen and
phosphorus assimilation (Bashan et al. 1998, Vazquez et al.
2000, Allen et al. 2003, Vovides et al. 2010); however,
seedling tolerance to flooding may be the most important,
especially at subtropical latitudes where the environmental
conditions contribute to a potential increase in stress (Flores-
de-Santiago et al. 2012). Previous studies (e.g., Bunt et al.
1985, Allen et al. 2003, He et al. 2007) have mentioned that
seedling response to tidal flooding is an important factor
determining the topographic height of a mangrove commu-
nity. In subtropical regions, R. mangle trees tend to occupy
permanently-flooded locations where the salinity is similar to
that of seawater (35), and L. racemosa is commonly found at
interior sites and in higher areas together with A. germinans
(Delgado et al. 2001, Dahdouh-Guebas et al. 2004). In the
present study, however, A. germinans, L. racemosa, and
R. mangle forests were classified as fringe mangroves, which
suggests that the degree of flooding tolerance depends on the
geomorphology of the coastline. We therefore suggest that
there are two main and very different physiognomic

la zona intermareal, pequeñas agrupaciones de matorrales de
mangle rojo son encontrados donde pequeños esteros crean
un perfil topográfico de menor altura. En la zona supralitoral
solamente matorrales de A. germinans son encontrados sin la
presencia de una marisma.

La variabilidad en el perfil topográfico de una micro-
cuenca es creada por la influencia de pequeños esteros
(fig. 2c). La zona sublitoral está dominada por R. mangle, el
cual siempre está inhundado; sin embargo, se presenta una
transición entre matorrales de R. mangle y A. germinans
debido a cambios abruptos en la pendiente. La figura 2d
representa una zona en donde el canal principal de mareas
presenta un bosque de L. racemosa. En esta área particular, la
composición de especies en la zona supralitoral difiere de
las otras tres zonas debido a que únicamente R. mangle y
L. racemosa fueron encontrados en forma de matorral a una
altura elevada.

Crecimiento y supervivencia de tres especies de mangle 
bajo diferentes intervalos de inundación

Para el ánalisis de regresión lineal, no se tomó en cuenta
la altura de las plántulas en los primeros 200 días porque no
se observó un cambio aparente entre las especies (fig. 3).
Todas las ecuaciones lineales de crecimiento (tabla 1)
presentaron coeficientes de determinación muy altos y una
relación lineal significativa entre la altura de las plántulas y el
tiempo de crecimiento en los cuatro niveles de inundación
analizados.

Hubo una gran diferencia en el crecimiento de R. mangle
en el nivel 1 comparado con los niveles 2, 3 y 4. Además, en
el nivel 1, las plántulas de L. racemosa y A. germinans
presentaron un crecimiento similar, aunque el crecimiento de
A. germinans fue ligeramente mayor (P < 0.05); sin embargo,
todas las plántulas de L. racemosa en el nivel 1 murieron
después de 400 días de inundación prolongada (fig. 3a).
Laguncularia racemosa presentó el mayor crecimiento en los
niveles 2 y 3 en comparación con A. germinans y R. mangle
(fig. 3b, c). En el nivel 2, no hubo una aparente diferencia
entre el crecimiento de A. germinans y R. mangle hasta el
ultimo día del experimento, cuando A. germinans mostró un
incremento en el crecimiento comparado con R. mangle
(P < 0.05) (fig. 3b). En el nivel 3, R. mangle presentó el
menor crecimiento comparado con las otras dos especies. En
el nivel 4, las tres especies presentaron el menor crecimiento
en comparación con los niveles de mayor inundación.

DISCUSIÓN

Las variaciones interespecíficas en las respuestas
fisiológicas de A. germinans, L. racemosa y R. mangle ante
factores asociados con el calentamiento global, como la
variabilidad en el incremento del nivel del mar, van a
ocasionar modificaciones en la composición de especies y
estructura de comunidades de un bosque de mangle (Ellison y
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mangrove types in subtropical areas: few fringe mangrove
forests and extensive basin mangrove forests (i.e., shrubs).

In the absence of erosion, accretion, and other stressors
like pollutants, the degree of flooding tolerance differs
among mangrove species and plays an important role in
determining the topographic height of a mangrove commu-
nity (Saenger 2002). Our results show that the tide and
topographic profile strongly influence the growth of
A. germinans, L. racemosa, and R. mangle. Of these three
species, R. mangle tolerates longer periods of inundation.
Ellison and Farnsworth (1993) reported that R. mangle seed-
lings grew more rapidly in terms of height, diameter, leaf
production, and biomass in areas subject to prolonged flood-
ing than in areas where flooding was less frequent, and all the
seedlings died in higher areas where flooding was minimum.
More recently, Cardona-Olarte et al. (2006) reported that,

Farnsworth 1997). Los mangles producen adaptaciones
morfológicas y fisiológicas para contrarrestar los efectos de
inundación (Saenger 2002); sin embargo, pueden haber dife-
rentes patrones en el crecimiento de acuerdo con los gradien-
tes de la salinidad y el hidroperiodo (Delgado et al. 2001,
Cardona-Olarte et al. 2006). Como consecuencia, la distribu-
ción espacial de las tres especies de mangle subtropical en la
zona intermareal puede ser afectada por varios factores que
varían desde el canal de mareas hasta el interior de la distri-
bución, y que pueden ocasionar cambios en las funciones
biológicas que controlan el potencial de crecimiento en estos
bosques (Saenger 2002).

La distribución intermareal de propágulos y plántulas de
mangle depende de la especie y es afectada principalmente
por la tolerancia a las inundaciones, la salinidad y la sombra,
y la asimilación de nitrógeno y fósforo (Bashan et al. 1998,
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under experimental conditions, R. mangle seedlings showed
reduced growth when they were not in an optimum distribu-
tion zone. They also concluded that the growth performance
of L. racemosa depends on the hydroperiod and salinity
ranges, with a better response in the hydroperiod.

In the present study, the growth response of L. racemosa
to inundation gradients differs among the four height levels.
The L. racemosa seedlings did not survive when they were
exposed to prolonged inundation (level 1). The fact that this
species is found along the main tidal channel indicates that
the topographic profile in subtropical coastal lagoons plays
an important role in the survival of this species in a heavily
flooded area. Cardona-Olarte et al. (2006) reported that
R. mangle and L. racemosa responded differently to the com-
bined effects of hydroperiod and salinity in mixed cultures,
with L. racemosa presenting better growth. This latter species
typically shows better growth relative to R. mangle under low
stress conditions (Krauss et al. 2006). In our experimental
tank, where low stress conditions were maintained, the rela-
tive increase in the growth rate of L. racemosa gives this
species the advantage of colonizing new areas rapidly.
When L. racemosa and R. mangle share the same habitat,
L. racemosa tends to grow faster, giving it a competitive
advantage over R. mangle. Interestingly, in our study,
L. racemosa presented better growth rates at levels 2 and 3,
when the inundation frequency was lower than at level 1,
which is when R. mangle presented the highest growth. A
consequence of the sensitivity shown by L. racemosa to pro-
longed flooding is that this species tends to restrict its spatial
distribution to areas where inundations are less frequent and

Vazquez et al. 2000, Allen et al. 2003, Vovides et al. 2010);
sin embargo, la tolerancia de las plántulas a los periodos de
inundación puede ser más importante, especialmente en lati-
tudes subtropicales donde las condiciones ambientales contri-
buyen a un potencial incremento en el estrés (Flores-de-
Santiago et al. 2012). Algunos estudios (e.g., Bunt et al.
1985, Allen et al. 2003, He et al. 2007) han demostrado que
la respuesta de las plántulas a los periodos de inundación es
un factor importante en determinar la altura topográfica de
una comunidad de mangle. En regiones subtropicales, los
árboles de R. mangle tienden a ocupar localidades donde
ocurre una inundación permanente y la salinidad es similar
a la del agua de mar (35), y L. racemosa es común en
localidades interiores y en zonas elevadas junto con arbustos
de A. germinans (Delgado et al. 2001, Dahdouh-Guebas et al.
2004). Sin embargo, en nuestra investigación, A. germinans,
L. racemosa y R. mangle presentaron una clasificación
fisiognómica tipo borde, lo cual sugiere que el grado de tole-
rancia a la inundación depende de la geomorfología en la
línea de costa. Consecuentemente, nosotros sugerimos que
hay dos principales y muy diferentes grupos ecológicos de
mangle en zonas subtropicales: una pequeña franja de comu-
nidad tipo borde y a una extensa zona de mangle tipo cuenca
(i.e., matorral).

En ausencia de erosión, acreción y otras alteraciones
como los contaminantes, el grado de tolerancia a las inunda-
ciones es muy diferente entre las especies de mangle y juega
un papel muy importante en la determinación de la altura
topográfica de una comunidad de mangle (Saenger 2002).
Nuestros resultados muestran que las tres especies de mangle

Table 1. Analysis of variance of the linear regressions between mangrove height and time as of day 200 at four inundation levels (L) for three
mangrove species. The coefficient of determination (R2) and observed F value are also given. The asterisk represents significant F values at
= 0.05 (critical F = 4.96, n – p = 10) and  = 0.01 (critical F = 10.04, n – p = 10), where n represents the total number of data and p the total
number of variables.
Tabla 1. Análisis de varianza de las regresiones lineales entre la altura del mangle y el tiempo a partir del día 200 a los cuatro niveles (L) de
inundación para cada una de las tres especies de mangle. Se muestran el coeficiente de determinación (R2) y el valor observado de F. El
asterisco representa valores significativos de F a = 0.05 (F crítico = 4.96, n – p = 10) y  = 0.01 (F crítico = 10.04, n – p = 10), donde n
representa el número total de datos y p el número total de variables.

Inundation level and species Linear equation R2 F

L1 Avicennia germinans Height = 0.102 days – 11.5 0.92 53*

L1 Laguncularia racemosa Height = 0.082 days – 8.72 0.95 69*

L1 Rhizophora mangle Height = 0.190 days – 21.2 0.91 41*

L2 Avicennia germinans Height = 0.170 days – 29.6 0.99 361*

L2 Laguncularia racemosa Height = 0.317 days – 65.9 0.98 204*

L2 Rhizophora mangle Height = 0.113 days – 6.74 0.89 34*

L3 Avicennia germinans Height = 0.129 days – 17.1 0.97 113*

L3 Laguncularia racemosa Height = 0.314 days – 60.3 0.98 197*

L3 Rhizophora mangle Height = 0.054 days + 4.95 0.92 43*

L4 Avicennia germinans Height = 0.083 days – 9.9 0.96 91*

L4 Laguncularia racemosa Height = 0.095 days – 14.1 0.99 256*

L4 Rhizophora mangle Height = 0.035 days + 3.28 0.99 334*
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its performance is superior to that of R. mangle (Cardona-
Olarte et al. 2006).

Like L. racemosa, A. germinans presented greater growth
at levels 2 and 3, but the growth rate of this species was lower
than that of L. racemosa. An explanation for this is that
Avicennia is less adaptable to flooding than Laguncularia
(He et al. 2007). Delgado et al. (2001), on the other hand,
found that the growth rate of Avicennia and Laguncularia
seedlings exposed to simulated tidal inundation was high and
that there were no differences between both species. Surpris-
ingly, we observed that in the supralittoral zone (i.e., level 4),
L. racemosa and A. germinans did not show apparent differ-
ences in growth, indicating that both species can grow when
optimum salinity (i.e., 15) is maintained. In subtropical areas,
however, the increase in salinity near the salt marsh is largely
responsible for the zonation patterns of L. racemosa and
A. germinans.

Monitoring the optimum inundation periods for the
growth and survival of mangrove species in subtropical envi-
ronments is important to predict their responses to sea level
rise. Our results show that the three subtropical mangrove
species typical of the American continent vary in their toler-
ance to flooding and topographic level; however, their toler-
ance to the combined effects of salinity and flooding needs to
be better studied in subtropical, arid environments. It is rea-
sonable to conclude that the differences in mangrove growth
and survival are related to distinct physiological factors, each
species responding according to the local environments and
ecological controls.
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dependen en gran medida de la influencia de mareas y la
altura del perfil topográfico para desarrollarse óptimamente.
En el caso de R. mangle, esta especie tolera los mayores
periodos de inundación comparada con A. geminans y
L. racemosa. Ellison y Farnsworth (1993) registraron que las
plántulas de R. mangle crecieron mas rápido en términos de
altura, diámetro, producción de hojas y biomasa en las zonas
con periodos largos de inundación que en las zonas donde los
periodos de inundación fueron cortos, y todas las plántulas
murieron en las zonas más altas donde la inundación fue
mínima. En un estudio experimental más reciente, Cardona-
Olarte et al. (2006) registraron que el crecimiento de las
plántulas de R. mangle fue menor cuando esta especie no
estaba en una zona óptima de distribución. Además, los mis-
mos autores concluyeron que las respuestas en crecimiento
de L. racemosa dependen de los intervalos de salinidad y el
hidroperiodo, y la respuesta fue mejor en el hidroperiodo.

En nuestro experimento, las respuestas en el crecimiento
de L. racemosa a gradientes de inundación difieren entre los
cuatro niveles de altura. Las plántulas de L. racemosa no
sobrevivieron en el nivel 1, donde los intervalos de inunda-
ción fueron mayores. El hecho de que esta especie es encon-
trada a lo largo del canal principal de inundación muestra que
el perfil topográfico en las lagunas costeras subtropicales
juega un papel muy importante en la supervivencia de esta
especie en una zona de inundación prolongada. Se ha regis-
trado que L. racemosa y R. mangle responden diferente a la
combinación de los efectos del hidroperiodo y la salinidad en
cultivos mixtos, donde L. racemosa presenta un mayor creci-
miento (Cardona-Olarte et al. 2006). Este incremento en el
crecimiento de L. racemosa relativo a R. mangle es caracte-
rístico de esta especie bajo condiciones mínimas de estrés
(Krauss et al. 2006). Según lo observado en nuestro tanque
experimental, donde las condiciones se mantuvieron con un
mínimo de estrés, los incrementos relativos en el crecimiento
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