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Resumen 
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Avicennia germinans (L.) Stearn. , un mangle neotropical, crece en suelos salinos y carentes de 
oxígeno. La arquitectura de su sistema radical hace posible que se formen raíces absorbentes en una 
posición que les permite crecer hacia sustratos (suelo o agua) con salinidades favorables. 
Neumatóforos y espacios intercelulares grandes en el interior de las raíces sirven para e l suministro 
de oxígeno a las células. La formac ión del aerénquima reduce el número de células vivas consumi­
doras de oxígeno. La formación de capas celulares encorchadas que cubren a veces hasta los 
meristemas apicales, impiden la difusión de oxígeno del interior de las raíces hacia el sustrato. De 
esta manera, la absorción de iones se limita a las puntas de las raíces en crecimiento y a raíces muy 
finas sin crecimiento en grosor. 
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Abstract 

Avicennia germinans (L.) Stearn, a New World mangrove, grows in saline and oxygen-deficient 
soils. The root system architecture makes it possible to form absorbing roots in a position from 
which they may reach substrates, soil or water, with favourable salt concentrations. Pneumatophores 
and large gas spaces within the roots supply oxygen to the root cells. The formation of aerenchyma 
reduces considerably the number of living, oxygen-consuming cells. Oxygen loss from thc root to 
the substrate is reduced by the formation of cork layers that also may surround the apical meristcms. 
Thus, the absorption of ions is limited to growing root tips and rootlets without secondary thickening. 

Key words: Avicennia germinans, root system, aerenchyma, exodermis, endodermis. 
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Introducción 

Avicennia germinans, el mangle blanco, es una especie 
frecuente de los manglares neotropicales. Estos bosques 
costeros crecen en suelos caracterizados por una salinidad 
elevada y una concentración muy baja de oxígeno, debido 
al alto nivel de las aguas freálicas y las inundaciones fre­
cuentes (Lugo & Snedaker 1974). La salinidad y la falta 
de oxígeno son facto res que limitan o impiden el creci­
miento de la mayoría de los espermatófitos (Munns & 
Termaat 1986). Debido a la salinidad e levada, disminuye 
el potencial hídrico del suelo y se dificulta la economía 
hídrica de las plantas. Además, la e levada concentración 
de NaCI puede ser directamente nociva para el metabolis­
mo vegetal (Volkmar et al. 1998). La fa lta de oxígeno en 
el suelo restringe la respiración de las raíces, como conse­
cuenc ia, el sistema radical muere y finalmente lo hace toda 
la planta. Adic ionalmente, debido a las condiciones 
reductoras por la humedad elevada y la hipoxia del suelo, 
se acumu lan iones con efectos fitotóx icos (McKee & 
McKevlin 1993, Drew & Stolzy 1996). En comparación 
con otros bosques tropicales los manglares son bosques 
pobres en especies. Se puede tomar esta pobreza como in­
dicio de condiciones ambientales adversas que son sopor­
tadas solamente por especies con adaptaciones especiales. 

La salinidad elevada y la falta de oxígeno son caracte­
rísticas de l suelo. Las raíces de las plantas son los órganos 
que primero reaccionan a la calidad positiva o negativa del 
sustrato. Los manglares se distinguen de la mayoría de las 
otras plantas por poseer estructuras morfológicas llamati­
vas en e l sistema radical. Entre estas estructuras se encuen­
tran las raíces zancos de las rizoforáceas, los neumatóforos 
de Avicennia y Sonneratia y las raíces en forma de rodi lla 
de Bruguiera y Ceriops (Tomlinson 1986). Desde hace 
mucho tiempo estas estructuras han llamado la atenc ión de 
los botánicos y son calificadas como adaptaciones a las 
condiciones de hipoxia de los suelos (Troll l 967). A pesar 
de la abundancia, a veces desconcertante, de raíces aéreas 
en un bosque de manglar, los sistemas radicales de los ár­
boles son bien estructurados (Troll 1967, Tomlinson 1986). 
En el género Avicennia, varias raíces nacen de la parte sub­
terránea del tronco y crecen poco debajo de la superfi cie 
del suelo en forma plagiogeotropa en todas las direccio­
nes. Estas raíces, llamadas raíces cables, producen neuma­
tóforos con crecimiento geotropo negativo y raíces anclas 
con crecimiento geotropo positivo. En las raíces cables, en 
la base de los neumatóforos y en las raíces anclas pueden 
nacer raíces absorbentes (Chapman 1976). 

Una descripc ión más amplia de la anatomía y morfo­
logía del s istema radical de A. germinans la ha dado 
Chapman ( 1944). El s istema radical de Avicennia marina 

(Forsk.) Vierh. ha sido estudiado por Baylis ( 1950). Se­
gún estas descripciones existen diferencias en la estruc­
tura anatómica de las raíces de las dos especies. Para otros 
autores, la relación entre estructura y función fue de inte­
rés para sus estudios de la anatomía de las raíces de 
Avicennia. Un tema de las_investigaciones fue el abasteci­
miento de oxígeno de las raíces subterráneas y e l papel 
que desempeñan los neumatóforos en é l. Un resumen de 
la bibliografía sobre estos trabajos lo presentan Allaway 
et al. (200 l ). Como otro tema de estudio se trató la dife­
renciación de la hipodermis y endodermis. Ambos tej idos 
pueden ejercer un control sobre la absorción de iones 
(Lawton et al. 1981, Moon et al. 1986). En su mayoría, 
estas cuestiones se estudiaron en raíces de A. marina y se 
utilizaron raíces de plántula o un solo tipo de raíz. 

El sistema radical tiene varias funciones: Da sostén al 
vástago, absorbe agua y nutrientes y suministra vías para el 
transporte de las sustancias absorbidas a las partes aéreas. A 
estas se pueden unir otras funciones especiales. En general, 
diferentes raíces de un sistema radical tienen distintas fun­
ciones, también si existen pocas diferencias anatómicas en­
tre ellas (Eshel & Waisel 1996). En el caso del sistema radical 
bien estructurado de Avicennia es fáci l reconocer que las 
funciones de las raíces son distin tas. El objetivo de este tra­
bajo es describir la diversidad de las estructuras de los dife­
rentes tipos de raíz de A. germinans y mostrar como el 
conjunto morfológico del sistema radical y diferencias en la 
estructura de cada uno de los tipos de raíz, ayudan al mangle 
blanco a sobrevivir bajo condiciones ecológicas adversas. 

Para los estudios anatómicos se utili zaron plantas cul­
tivadas en e l invernadero. Bajo las condic iones de culti­
vo aplicadas las plantas no producen raíces anc las. 
Debido a esto, no fue posible incluir este tipo de raíz en 
las investigac iones. 

Material y Métodos 

Las observaciones de campo se realizaron en mangla­
res de los alrededores de Santa Marta en la costa Caribe 
colombiana. El clima de la región es cálido y seco (tem­
peratura promedio anual : 28º C; precipitación promedio 
anual: < 1000 mm). Los manglares se encuentran en su 
mayoría en los bordes de lagunas costeras. Estos s itios 
generalmente no están expuestos a las mareas s ino a cam­
bios estacionales del nivel del agua (Perdomo et al. 1998). 

Para los estudios anatómicos se utilizaron plantas cul­
tivadas en e l invernadero experimental del Instituto de 
Botánica I de la Universidad Justus Liebig, Giessen, Ale­
mania. Los cultivos se iniciaron con propágulos recolec­
tados en diferentes s itios de la costa Caribe colombiana 
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du rante d ife re ntes a ños, a pa rtir de 1980 . Para su 
germinación, los propágulos fueron colocados sobre are­
na o vermiculita cubierta con agua sin sal o con sal mari­
na arti fic ia l e n concentraciones de I O g/1, 20 gil o 40 g/1. 
Cuando se formaron las primeras raíces, el hipocótil o se 
había levantado y el primer par de hojas se había desple­
gado; en este momento las plántulas se trasladaron a vasi­
jas de cultivo indi viduales. Una parte de las plantas fue 
mantenida en tierra , o tra parte en culti vo hidropónico. La 
tierra utilizada para e l c ultivo fue una mezcla de tierra 
especial para pl ántulas, arena y barro en una relación 1: 1: 1. 
Ade más conte nía Algomin (80 g/1 0 1 de tierra), un pro­
duc to a base de algas calcáreas (Biofa-Agrar G mbH , 
Müns ingen, Alemania). Durante el tiempo de inves tiga­
c ión se aplicó un abono comercial ( Hakaphos N :P:K 
14: 1 O: 14, Compo, Handorf, Alemania) cada seis semanas. 
A l mi smo tie mpo , un a parte de las pl a ntas rec ibi ó 
adicio nalmente NaCI (50, 200 o 250 mi de una solución 
0 .2 M por vasij a). Las plantas manteni das en cult ivo 
hidropónico c rec ieron e n agua o en soluc iones de sal 
marina artificial. Las concentrac iones de la sal correspon­
dieron a las respectivas concentraciones ap licadas para la 
germinac ión. Además, se añadió un abono especial para 
cultivo hidropónico (Lewatit® HD5, egesa-zookauf eG, 
Giessen, Alemani a) e n una cantidad usual para es te ti po 
de cultivo. La solución fue cambi ada cada tres meses. 
Entre tanto, el agua evaporada fue reemplazada po r agua 
potable . La temperatu ra en e l invernadero osciló entre 23 
y 28º C. De octubre hasta abril las p lantas fueron alumbra­
das artificialmente con lámparas HQL (400 W; Osram, 
Berlín, A le man ia) de 7 a.m. a 7 p.m. 

Para los estudios microscópicos se hic ieron cortes de 
material fresco a mano o con un criomicrótomo. Los cor­
tes se observaron baj o un microscopio Le itz Dialux 20 
(Leica Yertrieb, Benshe im, Alemania) equipado con una 
lámpara de vapor de mercurio a máxima presión (HB O 50 
W; Osram, Berlín, Alemania) y un Le ica Ploemopak para 
microscopía de epifluorescencia. Las fotos fue ron toma­
das con un fo toautóm ata Wild/ Le ica MPS 4 5/5 1 S. 
Coloracio nes con fl orogluc ina/HC I, Sudan 11[ y rojo de 
ruteni o fu eron utilizadas para comprobar la presencia de 
lignina, sustancias lipófi las y protopectina, respecti va­
mente (Gerlach 1977). Primulina (Becker 1983), extrac­
to de Chelidonium majus L. (Peirson & Dumbroff 1969), 
sul fato de berberina - azul de anilina (Bundret et al. 1988) 
y extracto de Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. (Geissler et 
al ., en preparación) fueron los flu orocromos aplicados que 
permi tieron identi ficar las sustancias presentes en las pa­
redes celulares. Los cortes teñidos con fluo rocromos fue­
ron observados con bloques de fi ltros Le ica. Un bloque A 
(excitación BP 340-380 nm, espejo dicroico 400 nm , 

emi ssión LP 430 nm) fue usado para primulina, un bloque 
H2 (excitación BP 390-490 nm, espej o dicroico 5 1 O nm, 
emisión LP 5 15 nm) para extractos de C. majus y sul fa to 
de berberina - azul de anilina y un bloque K3 (excitac ión 
BP 470-490 nm, espejo dicroico 5 10 nm, emis ión LP 5 15 
nm) para extracto de X. parietina. 

Para la determinación de la biomasa de los di ferentes 
tipos de raíz fueron utilizadas plantas de nueve meses de 
edad, culti vadas en cultivo hidropónico s in sal y con 
salinidades de 20% y 40%. C inco plantas de cada trata­
mie nto fueron cuidosamente reti radas de las vas ij as de 
c ulti vo. Las raíces y el vástago de cada planta fuero n cor­
tados y div ididos en cinco grupos: ra íces de plántula, ra í­
ces cables, raíces absorbentes, hojas y tallo. Después de 
secar el material vegetal a l 05ºC se determinó e l peso 
seco de cada porción. 

El método para la determinación de cambios de pH y 
procesos de reducción a lo largo de raíces intac tas descri­
to por Marschner et al. ( 1982), fue utilizado para recono­
cer los sitios de la absorción de iones en el sistema radical 
de una plántula. Las plán tulas de dos a tres meses de edad 
fueron pasadas directamente de la vermiculita al agar-agar. 

Resultados 

La morfología del sistema radical 

D urante la germ inac ió n de los propágu los de A. 
germinans, no se forma una raíz principal, sino que varias 
ra íces adventic ias nacen en la base del hipocótilo. Estas 
ra íces se rami fican rápidamente. Se encargan de la absor­
c ión de agua y nutrientes y sirven para el soporte de la 
plántul a. Estas primeras raíces de la plántula constituyen 
un siste ma radical pre liminar. La fo rmación de un sistema 
radical perenne comienza con e l naci miento y c reci mien­
to de las primeras ra íces cables (Fig. 1 y 3). Los ensayos 
de culti vo ind ican que ex iste una correlac ión estrecha 
entre e l nacimiento y creci miento de las raíces cables por 
un lado y e l crecimiento de las partes aéreas de la planta 
por el o tro lado (correlación de rango según Spearman r = 
0.9347, p < 0.000 1). Ade más, una salinidad baja promue­
ve el desarollo de este tipo de raíz (Fig. 2) (correlación de 
rango según Spearman r = - O. 7 127, p = 0.0029). Las raí­
ces cables jóvenes muestran un crecimie nto en longitud 
marcado. Arboles jóvenes de apenas I m de altura ya pue­
den tener raíces cables de varios metros de largo (Fig. 4). 
Si las condiciones eco lóg icas en las inmediac iones del 
árbo l j óven son uni fo rmes, las raíces cables c recen 
radial mente en todas las d irecciones. Sin embargo, e l sis­
tema radical se extiende preferentemente hacia zonas de 
baja salinidad, e n caso que en el lugar donde crece la 
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planta existan condiciones ambientales diferentes, Ade­
más, las raíces cables pueden crecer hacia los cuerpos de 
agua y eventualmente pueden formar densos tapices flo­
tantes (Fig. 5). Cuando el tamaño de un árbol de A. 
germinans aumenta, la amplificación del sistema de las 
raíces cables se realiza med iante la formación de nuevas 
raíces cables en la base del tronco y la ramificación de 
raíces cables ya ex istentes. 

aen\nq\Jilll.a 

J;ilíndro centrª1 

sustrato 

Al principio, las raíces cables que nacen en las plantas 
jóvenes aumentan en longitud. Sólo poco a poco se for­
man raíces laterales. Estas pueden ser neumatóforos, raí­
ces anclas o raíces absorbentes. Los neumatóforos 
aparecen e n el lado superior de las raíces cables (Fig. 3). 
Ascienden hacia la atmósfera con crecimiento gcotropo 
negativo. En el caso que un sistema radical sea compues­
to por pocas raíces, es posible observar el lugar donde se 

.. __ neumatóforo 

_ rnkc.s ab~orbente5. 

ra íz cahle 

Figura l. Representac ión esquemática del sistema radical en una planta adulta de A. ger111ina11s indicando la posición variable que las raíces 
absorbentes pueden tomar según las condic iones ambientales. 
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Figura 2. Peso seco de los diferentes tipos de raíz de A. germinans en plantas de nueve meses de edad, manten idas en cultivo hidropónico. 
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Figura 3. La parte perenne de un sistema radical de A. germinans, muerta y descubierta por erosión. (.1raíz cable, * ncumatóforo, T raíz ancla). 
Figura 4. Una planta jóven de A. germinans de apenas 1 111 de altura (flecha a l a derecha) que tiene una raíz cable de varios metros de longitud. Se nota 
el lugar donde se encuentra la raíz cable por la distribución de los neumatóforos (flechas a la izquierda). Sistema lagunar de la Ciénaga Grande de Santa 

Marta. Laguna Barra Vieja. - Figura 5. Raíces cables con sus neumatóforos forman tapices flotantes sobre el agua de un canal. Sistema lagunar de la 
Ciénaga Grande de Santa Marta, Caño Dragado. - Figura 6. Arbol de A. ger111ina11s creciendo sobre un playón salino. Debido al bajo nivel del agua 
durante la época húmeda que se observa en este sitio, los neumatóforos son pequeños (i). Parque Tairona, Ensenada de Neguange. - Figura 7. Árboles 
de A. ger111i11ans en la orilla de un playón salino. Debido al nivel alto del agua durante la época húmeda que se observa en este sitio, se forman muchos 
neumatóforos largos. Parque Tairona, Ensenada de Neguange, Bahía de los Pescadores. - Figura 8. Neumatóforos de A. germinas con numerosas 
lenticelas (.1). El color de las partes más jóvenes de los neumatóforos indica la presencia de eloroplastos en la corteza de la raí¿ (T ). Sistema lagunar 
de la Ciénaga Grande de Santa Marta, La Rinconada. - Figura 9. Corte transversal de una raíz cable, con cuatro anillos de engrosamiento secundario 
la médula en el centro. Cada anillo se compone de xi lcma, cámbium y flocrna. Escala: 1 mm. - Figuras 4, 8 y 9 cortesía de R. Schnetter. 
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e ncuentran las raíces cables por la distribución de los 
neumatóforos (Fig. 4) . El número de neumatóforos que se 
forma y la long itud de cada uno de ellos dependen de las 
cond ic io nes ambi e ntal es . La di s tancia e ntre d os 
neumaLóforos es mayor en suelos bien venlilados y me­
nor en sue los carentes de oxígeno . Los neumatóforos más 
largos se encuent ran en lugares donde el nivel de l agua 
sube mucho durante la época húmeda, mientras que en 
s itios con inundaciones, insignificanles los neumatóforos 
permanecen cortos (Fig. 6 y 7). Durante la época de inun­
daciones, que dura semanas e nteras en los manglares ele 
las lagunas costeras, las puntas de los neumatóforos de ­
ben salir del agua para que puedan cumplir con su fun­
ción. Só lo entonces una parte de las numerosas lenticelas 
por donde entra el oxígeno a los espacios intercelulares 
e n e l interio r de la raíz, queda expuesta al aire (Fig . 8) . 
Debido a esto, puede ser posible que los neumatóforos 
reanuden el crecimie nto en long itud antes suspendido, 
en el caso que el ni ve l del agua sobrepase los nive les 
norma les en años especialmente húmedos. El crecimiento 
en longitud ele los neumatóforos es un crecimiento limi­
Laclo. En los manglares ele las lagunas costeras de la costa 
Caribe colombiana los neumatóforos más largos superan 
el nivel del sustrato alrededor ele 30 c m. 

Las raíces anc las nacen lateralmente en las raíces ca­
bles y c recen en forma oblic ua hacia e l interio r de l suelo 
(Fig. 3). Tiene n la fu nc ió n de suje1ar a las raíces cables 
en e l sustrato . Tanto las raíces cables co mo las raíces 
anc las e n conjunlo son responsables de que e l árbol se 
ma ntenga en pie. 

En las raíces cables, las raíces anclas y los neumatóforos 
pueden nacer raíces fin as y ele longitud reducida (Fig. 1). 
Son las ra íces absorbentes. En las plan tas cultivadas se ra­
mifican dos veces. Por eso, en este trabajo se di stingue 
entre raíces absorbentes de primer, segundo y tercer orden. 
Las raíces absorbentes tiene n una duración de vicia limita­
da. Las raíces absorbentes de primer orden son las más lar­
gas y las más vivaces. Bajo condiciones ele c ultivo llegan a 
varios decímetros de largo y pueden sobrevivir muchos 
meses. Al contrario, las raíces absorbentes de tercer orden 
nacen rápidamente, pero mueren después de poco tiempo y 
son entonces reemplazadas por otras. Raras veces llegan a 
una longitud de 2 cm. T ípicamente, en plantas que crecen 
bien, raíces absorbentes de tercer orden de apenas medio 
centímetro de longitud son insertadas en números muy gran ­
des en las raíces absorbentes de segundo orden. También 
las raíces absorbentes pueden crecer en el agua. En la natu­
raleza es posible observar en algunos sitios que numerosas 
raíces absorbe ntes c ubre n la parte inundada de los 
neumatóforos durante la época húmeda. Estas raíces mue­
ren en el momento en que e l nivel del agua baj a y otras 

raíces absorbentes dentro del sustrato deben encargarse de 
sus funciones. En general se puede decir que las raíces ab­
sorbentes nacen en puntos que tienen en ese momento las 
condiciones ambientales óptimas para el desarollo de este 
tipo de raíz. 

Respecto al tamaño, la ramificación y la es tructura 
interna, las raíces de plántula corresponden a las raíces 
absorbentes. 

El crecimiento secundario en grosor 

Los di ferentes tipos de raíz de A. germinans pueden 
di stin guirse bie n de ac uerdo con las caracte rís ticas 
macroscópicas co mo la longitud, el d iámetro y la direc­
ción del crecimiento . Sin e mbargo, existen también dife­
rencias e n la es tructura interna. Estas diferencias se no tan 
sobre todo al estudiar el c ilindro central y al observar los 
cambios que se presentan durante e l proceso de la d ife­
renciac ión. En el cilindro central de las ra íces primarias 
muy jóvenes se encuentran haces conduc lores radiales, 
que corresponden a los di ferentes d iámetros con un nú­
me ro diferente de cordones leñosos y liberianos. En gene­
ral, en las raíces cables es posible contar l l - 14 cordones 
leñosos, cada uno compuesto por 5 - 7 traqueidas de lumen 
pequeño que forman e l protoxilema (Fig. 26) . El número 
de cordones leñosos en los neumatóforos muy jóvenes es 
igual o algo mayor que en las raíces cables. Con frecuen­
cia, las ra íces absorbentes de primer orden tiene n siete 
cordones leñosos (Fig. 12), mientras que el número de 
cordones leñosos de las raíces absorbentes de segundo 
orden oscil a enlre tres y seis (Fig. 15). En las raíces absor­
bentes de tercer o rden el número de cordones leñosos va­
ría entre dos y cuatro (Fig. 21). 

Diferencias marcadas entre los diferentes tipos de raíz 
se observan en relación con el crecimiento secundario en 
grosor. En las raíces cables, el crecimiento secundario en 
grosor comienza 1 - 5 cm detrás de la punta de la ra íz, 
antes de la di ferenc iación del metaxilema (Fig. 10). Para­
lelamente al comienzo del e ngrosamiento secundario, las 
célul as de la médula se lignifican y la cndodermis pasa al 
estado secundario. El prime r cámbium se forma de mane­
ra típica para raíces (Fig. 10) . Hacia adent ro produce un 
xi lema rico en fibras leñosas. Las primeras células segre­
gad as hac ia afue ra se t ransfo rm a n e n f ib ras de 
esc leré nquima y forman finalmente un cilindro alrededor 
del tejido conductor (Fig. 22). Entre e l cámbium y e l c i­
lindro de esc le rénquima se encuentran varias áreas con 
vasos cribosos y célul as acompañantes rodeadas de un 
tejido pare nqui máti co. En la vec ind ad de los vasos 
c rib osos se fo rma n otras f ibras adi c io na les de 
esclerénquima. 
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Figura 10. Sección transversal del ci lindro central cerca de la punta de una raíz cable, con la médula (*), los cordones leñosos (◄X), el c.ímbium 
(!) y los cordones liberianos (◄F). Escala: 100 µ111. - Figura 11. Sección transversal parcial del ci l indro central de una raíz cable, con dos ani llos 
de engrosamiento secundario, cada uno con xilema (◄X) y íloema (◄ F). La flecha indica la posición del cá111biu111 del anillo más jóvcn. Escala: 
100 µ111. - Figura 12. Sección transversal del cilindro central de una raíz absorbente de primer orden en estado primario, con los cordones leñosos 
(◄X), los cordones liberianos (◄F) y la médu la (*). Escala: 100 µ. - Figura 13. Sección transversal del cilindro central de la misma raíz de la Fig. 
12, con el comienzo de la diferenciación del metaxilema (◄X). Escala: 100 µ111. - Figura 14. Sección transversal del cilindro central de la misma 
raíz de la Fig. 12, después de la diferenciación de l cámbium (!) y el comienzo del crecimiento secundario en grosor. Escala: 100 pm. - Figura IS. 
Sección transversal del ci lindro central a 0.5 cm de la punta de una raíz absorbente de segundo orden, con cuatro cordones leñosos que se unen 

en el centro (◄X). Ese.ita: 20 µm. - Figura 16. Sección transversal a 1.5 cm de la punta de la misma raíz de la Fig. IS, mostrando el incremento 
del xilema ( ◄X). Escala: 20 µ. - Coloración de todas las figuras: primulina. 
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El primer cámbium suspende su actividad después de 
algún tiempo y es reemplazado por un meristema secun­
dario derivado del pericic lo. E l segundo cámbium tiene a 
su vez un tiempo limitado de actividad y le siguen otros, 
todos derivados del pe riciclo. De esta manera, en las raí­
ces cables viejas se observan varios ani ll os de engrosa­
miento secundario (Fig. 9). En plantas de diez años de 
edad, cultivadas en tierra, el número de anillos osciló entre 
uno y nueve. Los ani llos tuvieron un ancho entre I 078 y 
500 µm. Las raíces cables de plantas del c ultivo 
hidropónico de 3.5 años de edad tuvieron máx imo cuatro 
anillos con un ancho entre 868 y 560 µm. Luego de que 
un cámbium más jóvcn entra a func ionar, en el anil lo an­
terior las células parenquimáticas entre las áreas con los 
vasos cribosos se lignifican (Fig. 11). Otra vez, un cilin­
dro de esclerénquima limita el nuevo anil lo hacia afuera. 
El segundo anillo y todos los anillos siguientes consisten 
de células pé treas (Fig. 11). 

El c recimiento secundario e n g rosor de los neuma­
tóforos se parece mucho al de las raíces cables. Debido al 
cese del crec imiento después de llegar a cierta longitud, 
los neumatóforos ti enen generalmente un cilindro de leño 
inmediadamente detrás de la punta de la raíz, resultado 
del crecimie nto secundario en grosor. La mayoría de los 
neumatóforos tie ne solamente un ani llo de tejido con­
duc tor, pero es posible observar tambié n algunos con dos 
o tres anillos. Con frecue ncia los ani ll os más jóvenes son 
incompletos . 

Entre las raíces absorbentes, sólo las de primer orden 
muestran un c recimiento en grosor que viene acompaña­
do de la formación de un cámbium (Fig. 14). El proceso 
de engrosamiento difiere de lo observado e n las raíces 
cables. En las raíces absorbe ntes de primer orden, la dife­
renc iac ión de l metaxilema ocurre después de la de l 
protox ile ma, has ta que se produce un anillo completo de 
xi lema co n las áreas de fl oema enfrente (Fig. 12 - 14). 
Solo entonces e l cámbium se diferenc ia y comienza a fun­
cionar (Fig. 14). Todas las raíces absorbentes de primer 
orden tienen un solo cámbium que produce en su mayoría 
leño. En el borde exterior de las áreas Iibcrianas se obser­
van fibras de esclerénquima que nunca fo rman un anillo 
como en las raíces cables, tampoco en las partes más vie­
jas de las raíces. Como ocurre en las raíces cables y los 
neumatóforos, tambié n en el centro de las raíces absor­
bentes de prime r o rden se conserva la médul a. 

En las raíces absorbentes de segundo y terce r o rden 
nunca se forma un cámbium. No obstante, puede produ­
c irse un a umento cons iderable de leño en las ra íces absor­
bentes de segundo orden. Al principio, en el transcurso de 

la diferenciación del metaxilema, los cordones leñosos se 
unen en el centro de l ci lindro central (Fig. 15). Luego de 
que las raíces absorbentes de segundo orden comienzan 
ramificarse y las raíces absorbentes de tercer orden nacen, 
las células del leño se mulliplican debido a la división de 
células pare nquimáticas· e ntre los cordones leñosos y 
Iiberianos (Fig. 16). El número de células de l fl oema au­
menta igualmente pero a una escala mucho menor. En las 
raíces absorbentes de tercer orden se observa solamente 
la diferenciación del protoxilema y metaxilema y la unión 
de los cordones leñosos en el centro del cilindro central 
(Fig. 21). Nunca se observa un aumento adicional del 
número de células. 

El sistema de espacios intercelulares en las raíces 

Los neumatóforos tienen en su peridermis numerosas 
lenticelas que desembocan en los espacios intercelulares 
grandes de la corteza de la raíz. Lenticelas también se en­
cuentran en las raíces cables. Se observan con frecuencia 
en las raíces cables de plantas cultivadas sin sal y son esca­
sas o faltan en plantas cultivadas en un medio salino. A 
través de las lenticelas el aire se puede difundir al interio r 
de la raíz y gases del interior pueden salir hacia el medio 
externo. Por su tamaño y o rientación paralela a la direc­
ción longitudinal de la raíz, los espacios intercelulares de 
la corteza radical permiten una difusión libre de los gases a 
lo largo ele la raíz. Interrupciones de la vía se presentan 
solamente en los puntos donde nace la raíz respectiva (Fig. 
1 ). El origen de los espacios intercelulares de la corteza 
radical es el mismo en todos los tipos de raíz. En el los, la 
corteza radical consta de dos sectores: una corteza interna 
que puede estar compuesta de dos o hasta más de treinta 
es tratos de células, según el tipo de raíz y una corteza ex­
terna que tiene tres o cuatro estratos de células en todas las 
raíces (Fig. 18). Las células de la corteza externa son relati ­
vamente pequeñas y se unen sin espacios intercelulares o 
tienen espacios intercelulares pequeños entre ellas. Los 
espacios intercelulares grandes se encuentran en la corteza 
interna. En raíces muy jóvenes, las células de esta parte se 
ordenan en filas, debido a que las células nacen e n la re­
gión de la cndodermis por d ivisiones tangenc iales (Fig. 
17). Los primeros espacios intercelulares se forman en la 
punta de la raíz, en una zona todavía rodeada por la caliptra 
(Fig. 17). Primero aparecen hendiduras de diferentes tama­
ños que resultan de la disolución de la lámina media de las 
paredes radiales de la corteza (Fig. 17). Este es tado inicial 
para cas i todos los tipos de raíz, es el estado final de la 
formación de espacios intercelulares en las raíces absor­
bentes de tercer orden (Fig. 21 ). En los de más tipos de raíz, 
los espacios intercelulares aumentan de tamaño y la corte­
za interna se transforma en aerénquima. Este proceso fue 
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Figura 17. Sección transversal de la punta de una raíz cable, recubierta por la caliptra (-1,), con el ci lindro central casi sin diferenciación visible 
(.) y las cé lulas ordenadas en fila con espacios intercelulares entre ellas (.J.). Escala: 100 µm. - Figura 18. Sección transversal de la corteza de una 
raíz absorbente de segundo orden, con rizodermis, corteza externa y corteza interna. En la corteza interna se observa en algunas célu las el 
engrosamien to de la pared debido a la formación de listones (.J.) y cé lulas muertas encogidas ( T ). Escala: 50 µ111. - Figura 19. Sección 
transversal de una raíz absorbente de primer orden, recubierta por la peridermis, con engrosamiento secundario en el cil indro cen tral. l a corteza 
interna transformada en aerénquima y divisiones celulares en la corteza ex terna (.J.). Escala: 250 µrn. - Figura 20. Sección transversal de la 
corteza de una raíz cable recubierta por la pcridcrmis, con la corteza externa y la corteza in terna transformadas en aerénquima. En las célu las 
ordenadas en fila indicadas por l as flechas se formaron listones lignificados. El co lor oscuro se debe a la coloración con fl orog lucina/HCI. 
Escala: 200 µm. - Figura 21. Sección transversal de una raíz absorbente de tercer orden, con tres cordones leñosos (◄ X) y liberianos (◄ F) en 
el ci lindro central, la endodermis (.J.), la corteza interna con espacios intercelulares y la corteza externa con la hipoderrnis (*). Escala: 50 µm. -
Figura 22. Sección transversal parcial del cilindro centra l de una raíz cable, con la endodermis (*), fibras de esclerénquima, parte de los vasos 
cribosos y numerosos espacios interce lulares pequeños (.J.) . Escala: 50 µm. - Figura 23. El sistema radical de una plántula, enterrada en agar-agar 
al que se le añadió un indicador del valor pH. Por intercambio de iones cambia el pH a lo largo de las raíces más finas (.J.). En la única raíz cable 
muy joven, el intercambio de iones se limita a una zona corta en la punta (T ). - Figura 24. Secc ión transversal parcial de la corteza de una raíz 
absorbente de primer orden, con la hipodermis (*) y el comienzo de la diferenciaci ón de la peridermis (.J.). Escala: 50 µ111. - Coloración de las 

figuras 17 - 19, 21 y 24: primulina. 
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descrito detalladamente por Chapman (1 944, 1976). Pri­
mero se observan engrosamientos en forma de listones en 
una parte de las células corticales. Estos se lignifican poco 
a poco. Más tarde estas células mueren y solamente quedan 
los listones lignificados y restos de las paredes celulares 
(Fig. 18). En los neumatóforos, la formación de los listones 
y su lignificac ión comienzan en la parte externa de la cor­
teza interna. El número de células muertas puede ser espe­
cialmente alto en las raíces absorbentes de primer y segundo 
orden (Fig. 18 y 19). Durante el crecimiento en grosor, los 
espacios intercelul ares aumentan adicionalmente en tama­
ño. Mientras las células de la endodermis y de la corteza 
externa siguen al crecimiento con divisiones celulares, las 
filas de células muertas deben separarse (Fig. 19). En las 
raíces que crecen rápidamente los espacios intercelulares 
muy grandes se encuentran un poco di stantes de la punta 
de la raíz. Al contrario, en las raíces s in crecimiento actual 
se observan células muertas en la corteza radical también 
en las partes más jóvenes. 

Los espacios intercelulares muy grandes se limitan a 
la corteza interna; espacios intercelulares pequeños estan 
presentes también en o tros tejidos. Entre e llos se encuen­
tran la corteza externa, la médula y los estratos externos 
del cilindro central , donde los espacios intercelulares se 
observan con frecuencia cerca de las áreas de los vasos 
cribosos (Fig. 22). 

Los estratos celulares con paredes suberificadas en 
las raíces 

Al igual que los demás espermatófitos, las raíces de A . 
ge rm inans posee n es tra tos ce lul a res co n p a redes 
suberificadas. En esta especie es posible ver células con 
paredes suberificadas inclusive en la punta de la raíz. En 
la zona del meristema se observa una fluorescencia e n 
una parte de las paredes de la caliptra después de una 
coloración con primulina o extracto de C. majus. Esta 
flu orescencia corresponde a la de lignina y/o suberina. 
En la parte coloreada la fluorescencia es uniforme en to­
das las paredes (Fig. 25). En la zona de la di ferenc iac ión, 
todavía recubierta por la caliptra, la fluorescenc ia apare­
ce e n estratos celulares que se transforman en rizodermis 
e hipodermis (Fig. 26). La fluorescencia de la rizodermi s 
desaparece generalmente e n sectores más viejos de la raíz. 
Una coloración intensa después de la aplicación de roj o 
de rutenio indica que e n estos sectores las paredes de la 
rizodermis contienen un alto porcentaje de protopectina. 
Al colorear la hi podermis con los fl uorocromos arriba 
mencionados, se observa como antes la misma fluores­
cenc ia en todas sus paredes, también a mayor distancia de 
la punta de la raíz. Además es posible teñirla con sudán III 

y floroglucina/HCI. Una coloración con extrac to de X. 
parietina comprueba que hay un revestimiento adicional 
de suberina en las paredes de la hipodermis e n la zona 
donde termina la caliptra (Fig. 27). El número de células 
de paso que carecen de l revestimiento ad ic iona l de 
suberina es alto al principió y disminuye rápidamente a 
medida que aumenta la distancia e n relación a la punta de 
la raíz (Fig. 28 - 30). Las células de paso no son visibles 
después de una coloración con primulina, ext racto de C. 
maj us o sudán 111. La fo rma de difere nc iación de la 
hipodermis coincide en todos los tipos de raíz. Unica­
mente en algunos ne umatóforos se observan excepciones 
del esquema descrito. 

Con excepc ión de las raíces absorbentes de tercer or­
den, la rizodermis e hipodermis son reemplazadas por la 
peridermi s durante el crecimiento posterior de las ra íces. 
El felógeno nace hacia adentro, en el estrato celular adya­
cente a la hipodermis. En los neumatóforos, el fe lógeno 
entra en func ión en la punta de la raíz y en las ra íces 
cables a poca distanc ia de la punta. En las raíces absor­
bentes de primer y segundo orden se observa con frecuen­
c ia un es tad o de trans ic ió n a ntes de la fo rm ac ió n 
definiti va de la peridermis. En e l es trato celular en que 
nace normalmente el fel ógeno, cada célula se divide y se 
originan dos células. Las paredes de las células externas 
se suberifican (Fig. 24). Con frecuencia es te es tado se 
mantiene durante mucho tie mpo hasta el nacimiento de­
finitivo de la peridermis en el mismo sitio (Fig. 19). 

Otro estrato celular con paredes suberi ficadas es la 
endodermis. En raíces jóvenes, la banda de Caspary se ob­
serva claramente en la zona donde termina la caliptra, des­
pués de una coloración con primulina, extracto de C. majus 
o sulfato de berberina (Fig. 26). La banda de Caspary no se 
tiñe con extracto de X. parietina (28 y 29) . Con el comien­
zo de l engrosamiento secundario de la raíz o el incremento 
del xilema, la endodermis entra al estado secundario. La 
lámina de suberina depositada en este proceso sobre las 
paredes de la endodermis sí se puede hacer visible con ex­
tracto de X. parietina (Fig. 29 y 30). Células de paso frente 
a los cordones leñosos se observan sobre todo en las raíces 
absorbentes de segundo y tercer orden (Fig. 29 y 30), mien­
tras que en las raíces cables y las raíces absorbentes de 
primer orden, la lámina suberínica es depositada rápida­
mente en todas las células. 

El inicio de la diferenc iación de la peridermis y del 
estado secundario de la endodermis difiere no sólo entre 
los diferentes tipos de raíz sino que depende también de 
la velocidad de l crecimiento de la ra íz respecti va. En raí­
ces sin crecimie nto actual, todos los es tados de la di feren­
c iación siguen rápidamente e l uno al o tro debido a la 
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Figura 25. Sección transversal de la punta de una raíz cable en la zona del meristema, con la caliptra en parte suberificada (-!,). Escala: 100 µm. 

Figura 26. Sección transversal de la punta de la misma raíz de la Fig. 25, con la rizodcrmis y la hipodermis suberificadas(.), la endodermis en 
estado primario (J.) y los cordones leñosos muy jóvenes (◄ X). Escala: 100 µm. Co loración de las figuras 25 y 26 : extracto de C. majus. -
Figura 27. Sección transversal parcial de la corteza de una raíz absorbente de primer orden, con algunas células de la hipodermis con 
suberificación adicional (l). Escala: 100 µ111. - Figura 28. Sección transversal de una raíz absorbente de segundo orden, con la hipodcr111is 
suberificada y algunas célu las de paso (l) . Escala: 100 µ111. foto: Cortesía de R. Schnet ter. - Figura 29. Sección transversal de una raíz de 
segundo orden en una plántula, con la hipodermis suberificada y muy pocas células de paso ( T ) y algunas cé lulas de la endodermis en estado 
secundario (J.). Escala: 100 µ111. - F igura 30. Secc ión transversal de una raíz absorbente de segundo orden, con la hipodermis y la cndodermis 
suberificadas con excepción de muy pocas células de paso (T y J.). Escala: 100 µm. - Coloración de las figuras 27 - 30: extracto de X. ¡,arietina. 
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falta del crec1m1ento en longitud. Bajo estas condicio­
nes, es posible observar la peridermis y la endodermis en 
estado secundario a poca distancia de la zona donde ter­
mina la caliptra. 

La diferenciación de la peridermis y endodermis en 
neumatóforos puede diferir de lo descrito anteriormente. 
Las diferencias se observan en las partes de los neuma­
tóforos que se encuentran al aire y no tienen contacto con 
el sustrato húmedo o e l agua. Bajo estas condiciones, el 
tejido superficial en la punta de la raíz se compone de las 
células suberificadas de la caliptra. En seguida, e l felógeno 
nace en el estrato celular que corresponde a la rizodermis 
en las demás raíces. Hacia adentro se divisan los tres es­
tratos celulares de la corteza externa, pero las células que 
corresponden a la hipodermis no tienen la forma ni la 
suberificación típicas para ella. Además, la banda de 
Caspary falta en la endodermi s y tampoco se observa su 
estado secundario. 

Los ensayos para reconocer los sitios de la absorción 
de iones a base de cambios del pH indican que estos se 
encuentran en las partes de las raíces s in peridermis. Los 
cambios del pH se presentan alrededor de las raíces finas 
y en la región más jóven de las raíces. Los ensayos mues­
tran además que la zona de la absorción de iones en las 
raíces cables es muy corta (Fig. 23). 

Discusión 

Al estudiar los diferentes tipos de raíz de A. germinans, 
es fácil reconocer que existen estructuras variables entre 
las distintas raíces y a lo largo de una misma raíz. La 
pregunta es, cuáles de las estructuras y sus variaciones se 
deben a las func iones normales de una raíz y cuales son 
adaptaciones a la salinidad e levada y la hipoxia de los 
sue los donde crecen los manglares. Entre las funciones 
normales de un sistema rad ical se encuentran la absorc ión 
de agua y nutrientes, el transporte de estas substancias 
hac ia los órganos aéreos de la planta y el sostenimiento 
del vástago. En condic iones normales, la rizodermis es el 
estrato celular que sirve para la absorc ión de agua y iones 
del suelo. En A. germinans, solo la superficie de las raíces 
absorbentes de tercer orden está enteramente cubierta con 
una ri zodermis. Este tipo de tejido se encuentra además 
en las raíces absorbentes de primer y segundo orden antes 
de l nacimi ento de la peridermis. Debido a que los 
neumatóforos están completamente cubie rtos con una 
peridermi s y las raíces cables casi en su totalidad, estas 
raíces, por su anatomía, no pueden ejercer una fun ción en 
la absorción de agua y sustancias disueltas. Los cambios 
del pH alrededor de las ra íces más finas en los ensayos 

para reconocer los sitios de absorción de iones concuer­
dan con las observaciones anatómicas . Estudios anterio­
res en A. marina han demostrado que también en esta 
especie la absorción de agua y iones se limita a las regio­
nes jóvenes de las raíces más finas (Moon et al. 1986). 
Una superficie grande de la rizodermis ayuda a absorber 
las cantidades de agua y iones necesarias para un creci­
miento vigoroso de la planta. Por otro lado, una superfi­
cie radical grande, apta para procesos de absorción, facilita 
la entrada de NaCl a concentraciones que pueden tener 
efectos nocivos. En las raíces absorbentes de primer y se­
gundo orden el tamaño de la superficie apta para la absor­
ció n cambi a con la velocidad de su crecimiento en 
longitud. La mayor superficie de la rizodermis se obtiene 
con un número grande de raíces absorbentes de tercer or­
den. Este tipo de raíz nace y muere rápidamente. La diná­
mica del crecimiento de las raíces absorbentes es por eso 
uno de los factores que más influyen en la cantidad de sal 
que entra a la planta. 

El agua y los nutrientes son absorbidos primero en la 
pared de las células de la rizodermis. Para el paso posterior 
hacia el cilindro central a través de la corteza, pueden mo­
verse en el apoplasto y simplasto. Adicionalmente, el agua 
puede pasar de célula a célula (Drew 1987). Sin embargo, 
el movimiento del agua y de las sustancias disueltas en el 
apoplasto puede dificultarse por la presencia de estratos 
celulares con paredes suberificadas. La endodermis con sus 
estados primario, secundario y eventualmente terciario y 
con frecuencia la hipodermis pertenecen a estos estratos 
celulares (Clarkson & Robards 1975, Perumalla et al. 
1990, Peterson & Perumalla 1990). Los resultados de las 
investigaciones relativas a los e fectos de la suberificación 
sobre el movimiento radial del agua y de los iones en las 
raíces indican que la sóla presencia de la banda de Caspary 
en la endodermis y en la hipodermis tiene menos efectos 
sobre el movimiento en el apoplasto que la presencia de la 
lámina de suberina en los mismos tej idos (Steudle & 
Peterson 1998, Steudle 2000). 

E n muchas plantas, la banda de Caspary de la 
endodermis se diferenc ia a algunos milímetros de distan­
cia de la punta de la raíz. A mayor distancia de la punta, la 
lámina de suberina es depositada poco a poco a todas las 
paredes de las célul as de la endodermi s. La suberificación 
de la hipodermi s se observa generalmente a una distancia 
aún mayor de la punta de la raíz (Enstone & Peterson 
1992, Schreiber et al. 1999). En plantas no adaptadas a 
salinidades e levadas, la exposición a la sal resulta en una 
di ferenc iación de la endodermis e hipodermis suberificada 
más cerca de la punta de la raíz, comparado con plantas 
de la misma especie que crecen en un medio sin sal (Drew 
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1987, Reinhardt & Rost 1995). En algunos halófilos, la 
endodermis e n su estado primario y la hipode rmi s 
suberificada se observan cerca de la punta de la raíz, inde­
pendientemente de la salinidad del medio (Drew 1987). 
Esto es válido también para A. marina (Moon et al. 1986) 
y A. germinans, como indican los estudios presentes. En 
A. germinans, la banda de Caspary en la endodermis está 
presente en la región donde termina la caliptra en todos 
los tipos de raíz. El paso del es tado primario al estado 
secundario se realiza e n la form a típica. 

La diferenciac ión de la hipodermis se a leja más de l 
esquema genera l descrito para este tipo de tej ido . Gene­
ra l me nte, las modifi cac io nes e n las paredes de la 
hipodermi s se observan a c ierta distancia de la punta de 
la raíz. En A. germinans, las primeras modificaciones apa­
recen en la punta, e n una zona todavía rodeada por la 
caliptra. A veces, la diferenciación de la hipodermis ocu­
rre primero que la de la endodermis. Algunas especies 
vegetales poseen una banda de Caspary en la hipodermis, 
adicionalmente a la de la e ndodermis (Peterson et al. 
1982). A base de estudios con flu orocromos, Moon et al. 
( 1986) suponen la presencia de una banda de Caspary en 
la hipodermis de las raíces de A. marina. En A. germinans, 
no es posibl e observar una e structura semejante a una 
banda de Caspary; en las partes más jóvenes de las raíces 
todas las paredes se tiñe n uniformemente. Al igual que en 
la e ndodermis, una lámina de suberina se deposita des­
pués en todas las paredes de la hipodermis, en las espe­
c ies vegetales que tiene n una banda de Caspary en este 
estrato celular (Zeier et al. 1999 b ). Al principio, algunas 
células quedan libres de la lámina de suberina. Ellas fun­
c ionan como células de paso (Peterson & Enstone 1996) . 
En A. germinans, la pos ibilidad de colo rear las paredes de 
la hipodermis con extracto de X. parietina cambia. Esto 
indica modificaciones adicionales en las paredes también 
en esta especie. Como en las demás plantas, se observan 
células de paso. Análi sis químicos de las paredes de la 
endodermis e hipodermis de distintas especies vegetales 
muestran que existen diferencias en su composic ión quí­
mica. Las diferencias se presentan entre la endodermis y 
hipodermis, distintas especies vegetales y en el trascurso 
del desarrollo de una raíz. Una característica en común es 
el aume nto en la concent ración de componentes de la 
suberina con cade nas más largas, en los estados secunda­
rios (Schreiber et al. 1999, Zeier et al. 1999 a, Zeier et 
al. 1999 b). Hay que suponer que debido a las modifica­
c iones químicas en las paredes de la hipodermis, las ca­
rac te r ís ti cas de l apop las to cambian , resu lta ndo un a 
permeabilidad menor. En A. marina y A. germinans, el 
agua del xile ma del tallo contiene menos NaCI que el 
agua de l suelo respectivo (Scholander 1968, Moon et al. 

1986, Sobrado 200 l ). Para explicar este fenómeno, Moon 
et al. ( 1986) suponen que la hipodermis, con sus paredes 
suberificadas ya cerca de la punta de la raíz, impide la 
entrada de agua y sustancias disue ltas al apoplasto, que­
dando como única vía el simplasto. Estos permitiría al­
gún co ntrol sobre las sustancias que entran a la raíz. 
Debido a las células de paso que se encuentran presentes, 
la vía en e l apoplasto no está cerrada por comple to 
(Peterson & Enstone 1996). 

Probablemente, el estado de transición que puede pre­
sentarse en el tej ido superficial antes de l nacimiento defi­
niti vo de la peridermis, impide e l mov imiento en e l 
apoplas to más que en la hipodermis suberificada, ya que 
en él dos es tratos celulares suberificados están dispuestos 
uno detrás del otro. Observaciones en las plantas cultiva­
das indican que raíces con este tipo de tejido superficial 
no son completame nte impermeables para el agua. En las 
raíces absorbentes de primer y segundo orden, e l estado 
de transic ión en e l tejido superfic ia l se presenta bajo dis­
tintas condic iones. Has ta el momento, no es posible as ig­
narle una func ión especial. 

Después de l traspaso de la corteza, el agua y los iones 
llegan al cilindro central, en donde entran a los vasos 
conductores para subir a las partes aéreas de la pl anta. En 
A. germinans, se observan diferencias marcadas del creci­
miento en grosor entre los diferentes tipos de raíz. Con 
base en estas di ferenc ias se o rigina un sistema de tubos 
para la conducción de agua (los vasos conductores del 
x ilema). Estos aumentan su capacidad a medida que lle­
gan más aflue ntes. En este sistema las raíces absorbentes 
de tercer o rden necesitan de menor capacidad para la con­
ducc ión de l agua en sus tráqueas y traqueidas. Las raíces 
cables necesitan de la mayor capacidad. La falta de en­
grosamiento en las raíces absorbentes de tercer orden y e l 
intenso crecimiento en grosor de las raíces cables son una 
respuesta a la necesidad de transporte de agua de la pl an­
ta. El ll amativo e ngrosamiento secundario anomal de las 
raíces cables no ha sido descrito antes para A. germina ns, 
pero era conocido de A. marina (Baylis 1950). La forma 
de l crecimiento secundario en grosor de las raíces cables 
de A. germinans corresponde al que se observa en el tron­
co de la misma especie (Zamski 1979). 

Las raíces necesitan constante mente de la energía su­
ministrada por la respirac ión para su mantenimie nto, e l 
crecimiento y la absorción de iones. El abundante sumi­
nistro de ox ígeno es un factor de gran importanc ia para 
todas las plantas que crecen e n sue los regularmente inun­
dados. El desarollo de un aerénquima es por eso una pro­
piedad anatómica de todas las plan tas que crecen en suelos 
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caracterizados por hipoxia (Jackson & Armstrong 1999). 
Muchas de estas plantas son hierbas. En ellas, e l oxígeno 
e ntra por los estomas de las hoj as y e l tallo, y se difunde a 
través del aerénquima hacia las raíces. Un sistema pareci­
do es responsable de l suministro de ox ígeno a las raíces 
de las plántulas de los manglares (Ashford & Allaway 
1995). Sin embargo este sis tema no asegura una concen­
tración adecuada de oxígeno en todas las situac iones 
(McKee 1996). No es suficiente para abas tecer e l s istema 
radical mucho más grande de los árboles adultos. Los 
neumatóforos característ icos del género Avicennia cons­
tituyen un s istema que permite la entrada de oxígeno en 
muchos puntos a lo largo de las raíces cables (lsh-Shalom­
Gordon & Dubinsky 1992). Ha sido posible demostrar en 
varios ensayos con A. germinans y A. marina que las 
lenticelas de los neumatóforos son los s itios de mayor 
importancia para la entrada del oxígeno. A través de ellas 
entra suficiente aire para mantener una respiración aerobia 
(Scholander et al. I 955, Allaway et al. 200 I ). De las 
lenticelas, el oxígeno pasa directamente al aerénquima 
de los neumatóforos y puede difundirse desde allí hacia 
otros puntos de l s istema radical. La diferenciación del 
aerénquima es distinta en A. germina ns y A. marina. En A. 
marina, la formac ión de los espacios intercelulares es 
esqu izógena y su orientación no es de forma radial, con 
excepción de las raíces más finas en donde se observan 
también espacios intercelul ares lisígenos (Baylis 1950, 
Allaway et a l. 200 1). Seg ún las observaciones de 
Chapman ( 1944, 1976) y confirmado por los es tudios 
presente s, e n A. germinans todo s lo s espac ios 
intercelulares son orientados radialmente y su formac ión 
es I is ígena, con excepción de las raíces absorbentes de 
tercer orden. La sobrevivencia de células en la corteza de 
este tipo de raíz es necesaria para e l paso de los iones 
dentro del simplasto. Debido a la muerte de células du­
rante la fo rmación li sígena de los espacios intercelul ares, 
en los otros tipos de raíz se reduce e l número de célul as 
que consumen oxígeno. 

No ex is te n muchos datos de como llega el oxígeno al 
tejido cond ucto r e n las raíces de árbo les g ra ndes 
(Armstrong et al. l 994). Normalmente, las raíces pierden 
la corteza radical con los espacios intercelul ares cuando 
comienza e l e ngrosamiento secund ario. En A. germina ns, 
la corteza se conserva s iempre. Además, parece posible 
que el crecimiento en grosor anomal tenga e fectos positi­
vos para la aireación del tejido conductor de las raíces 
cables. El cámbium y el floema son los tejidos con meta­
boli smo más ac ti vo. Debido al repetido nac imiento de un 
cámbium nuevo, e l cámbium más jóven y el flocma acti ­
vo se encuentran separados del aerénquima por pocos es­
tratos celulares. Las célul as muertas del liber inac tivo no 

se interponen entre e l periciclo y los tejidos activos, como 
ocurre normalmente durante e l e ngrosamiento secundario. 

Investigaciones indican que la falta de ox ígeno en el 
sustrato acelera la diferenciación de estratos celulares con 
paredes suberificadas (Armstrong et al. 1994). Esta ob­
servación es interpretada como una adaptación para dis­
minuir la pérdida de oxígeno del interior de la raíz al 
medio externo (Drew 1987). Por otra parte, una difusión. 
del oxígeno al sustrato puede iniciar la oxidación de iones 
tóx icos (p.e. Mn•+, Fe++, H

2
S) que abundan en suelos 

carentes de oxígeno (Armstrong et al. 1994). Estudios 
con A. marina indican que la pérdida de oxígeno de las 
raíces cables a través de la peridermis es mínima (Andersen 
& Kristensen 1988). En manglares de America Central se 
encontró un potenc ia l redox mayor a lrededor de raíces de 
A. germinans comparado con el del suelo sin raíces lo que 
indica una difus ión de oxígeno del interior de la raíz, 
hacia el sustrato (Thibodeau & Nickerson 1986). Este 
trabajo no permite conclusiones sobre las partes de las 
raíces que liberaron el oxígeno. Un aumento leve de la 
ox igenación a lrededor de las zonas absorbentes de las 
raíces ev itaría e l ingreso de iones tóxicos al interior de 
ellas. Las zonas absorbentes de las raíces son al mismo 
tiempo las menos suberi fi cadas. 

Además de adaptaciones a nivel anatóm ico relativo 
a la falta de oxígeno, ex isten también adaptaciones a 
nive l morfológico en el siste ma radical. La presencia de 
numerosas ra íces adve ntic ias que se observa e n A. 
germinans es una propriedad de todos los espermatófitos 
de habitats húmedos (A rmstrong et al. 1994). Esta ca­
rac terística permite e l rápido reemplazo de una raíz muer­
ta. En sus es tudios con Sonneratia, Troll & Dragendorff 
(1931) notaron que las ra íces absorbentes de esta espe­
c ie toman posic iones variables a lo largo de los neuma­
tóf oros correspondientes al ni vel de l agua. Ell os resaltan 
la importanc ia de este comportamiento para el suminis­
tro de oxígeno a las raíces finas. El fenómeno de la posi­
ción variable de las raíces absorbentes se observa también 
en A. germinans. Los dos géneros coinciden en la forma 
de los ne umatóforos. En los manglares de las lagunas 
costeras de la costa Caribe colombiana, los efectos posi­
tivos de l naci miento de raíces absorbentes e n las partes 
inundadas de los neumatóforos durante la época húme­
da no se limitan a un mejor abastecimie nto con oxígeno. 
En esta región tropical , el agua de las lagu nas y caños es 
s ie mpre menos salina que e l sustrato (Perdomo et al. 
1998). Debido a la posic ión variable de las raíces absor­
be ntes, mejora no sólo el abastecim iento con oxígeno 
si no que se red uce también el peligro de absorber mucha 
sal. Tamb ién las raíces cables tiene n atributos que faci-
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litan a A. germinans sobrevivir bajo condic iones adver­
sas. Por su lo ngitud, estas raíces atrav iesan áreas con 
una variedad de condic iones relativa al tipo de sue lo o 
ni vel de l agua. Esto permite aumentar el número de 
raíces absorbentes en áreas favorables y desi s tir de la 
formac ió n de estos tipos de raíz en áreas desfavorables. 
La tendencia marcada de las raíces cables de crecer ha­
c ia los cuerpos de agua, tie ne los mismos efectos posi­
tivos desc ritos para la posic ió n variable de las raíces 
absorbentes. Durante los tiempos de mayor de terioro 
del s is te ma lagunar de la Ciénaga Grande de Santa 
Marta, los pocos árboles sobrevivientes e n las áreas más 
afectadas eran individuos de A. germinans (Serrano 
Diaz et al. 1995, Ensminger 1997). Todos ell os c recie ­
ron en los bordes de caños. En e l Caño Clarín , sus raí­
ces fo rmaron densos tapices flotantes e n e l agua del 
cana l. La salinid ad del sustrato e n los s itios donde se 
e nco ntraron los troncos de los árboles s uperó valores 
tolerables para c ualqui e r espermatófi to, mi entras la 
salinidad de l agua de l caño no superó la salinidad del 
agua marina (Giraldo et al. 1995, Ensminger 1997). 
O'Leary ( 1996) señala con énfas is la importanc ia de 
conocimientos sobre la posic ión del s istema radical en 
e l sus trato, cuando se es tudia e n el campo la resiste n­
cia de plantas a la sal. 

Con respecto a la estructura anatómica, las raíces de A. 
germinans poseen todas los atributos típicos para raíces bien 
adaptadas a suelos salinos y pobres en oxígeno. Además, el 
conjunto de extensas raíces perennes que colonizan áreas 
con distintas características ambientales, y de raíces finas 
que nacen rápidamente en los sitios con las respectivas con­
diciones óptimas, permite a A. germinans perfeccionar la 
absorción de agua y de iones. A estas propriedades se suma 
la aptitud de excretar sal por glándulas en las hojas. 
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