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L as epífi tas son plantas que crecen sobre otras plantas, 
como árboles y arbustos, sin tener contacto directo con 

los haces vasculares de sus hospederos (Lüttge, 1989; Ben-
zing, 1998), y constituyen un componente importante de las 
comunidades vegetales, principalmente en el trópico. La im-
portancia de las epífi tas radica en su gran diversidad, pues se 
han estimado alrededor de 30,000 especies. De hecho, en los 
bosques tropicales, la biomasa epífi ta puede constituir más 
del 50% de la biomasa foliar y el 10% de todas las especies 
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Resumen: Las bromeliáceas epífi tas son uno de los grupos de plantas más amenazados por el cambio climático global dada su 
alta sensibilidad a la variación ambiental. En esta revisión se abordan las adaptaciones que poseen las bromeliáceas epífi tas para 
hacer frente a las condiciones ambientales adversas. Asimismo, para brindar un panorama general de su vulnerabilidad, se des-
criben, con ejemplos, las respuestas fi siológicas de estas plantas (principalmente de bromeliáceas epífi tas en bosques secos de la 
Península de Yucatán) ante la variación en la disponibilidad de agua, luz y temperatura ambiental, así como cambios en aspectos 
morfológicos. La información analizada sugiere que las bromeliáceas epífi tas podrían cambiar su distribución o desaparecer de 
algunas regiones como consecuencia del cambio climático global, lo que repercutiría de manera negativa en los ecosistemas en 
los que estas plantas habitan, al reducir la introducción de nutrimentos, la disponibilidad de hábitats para animales, así como en la 
biomasa general de los bosques. Por lo tanto, se sugiere que la investigación actual acerca de la variación morfo-fi siológica de las 
bromeliáceas epífi tas, en respuesta a la variación ambiental, es fundamental y urgente para generar información que contribuya a 
la conservación de estas plantas.
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Abstract: Epiphytic bromeliads are one of the most threatened groups of plants by global climate change due to its high sensitivity 
to environmental variation. In this review we discuss the adaptations that epiphytic bromeliads have to face adverse environmental 
conditions. Also, to provide an overview of their vulnerability, we describe with examples, the physiological responses of these 
plants (mainly epiphytic bromeliads in dry forests of the Yucatan Peninsula) to the variation in water availability, light and envi-
ronmental temperature, as well as their morphological variation. The data analyzed suggests that epiphytic bromeliads distribution 
could change or disappear in some regions as a result of global climate change, which could have negative effects on the ecosys-
tems that these plants inhabit, due to reduction in the introduction of nutrients, the availability of habitats for animals as well as in 
the overall forest biomass. Therefore, we suggest that current research on morpho-physiological variation of epiphytic bromeliads 
in response to environmental variation is essential and urgent to generate information that contributes to the conservation of these 
plants.
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de plantas vasculares, y en algunos bosques puede llegar 
a representar hasta el 25% del total de especies de plantas 
vasculares (Nadkarni, 1984; Kress, 1986; Gentry y Dodson 
1987; Benzing, 1989, 2000; Nieder et al., 2001).
 Al no contar con raíces en el suelo, las epífi tas tienen 
una extraordinaria dependencia de la atmósfera para la ad-
quisición de los nutrimentos y el agua que necesitan, lo que 
las hace excepcionalmente sensibles a la humedad del aire 
(Benzing, 1990), y por tanto, son potencialmente útiles para 
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medir la respuesta a los cambios en el clima (Lugo y Sca-
tena, 1992; Helliker y Griffi ths, 2007). Asimismo, dada la 
importancia ecológica de estas plantas, la alta vulnerabili-
dad de las epífi tas a perturbaciones climáticas podría afectar 
a otros componentes de los bosques donde habitan, (Zotz 
y Bader, 2009). Después de Orchidaceae, Bromeliaceae es 
una de las familias con más diversidad de epífi tas, y cuenta 
con al menos 1,800 especies epífi tas, lo que representa el 
60% de todas las especies dentro de la familia (Zotz, 2013; 
Gentry y Dodson, 1987; Kress, 1986).
 En las últimas décadas, ha ido creciendo la idea de que 
la supervivencia y continuidad de la comunidad de epífi tas 
está en riesgo ante el cambio climático global (Nadkarni, 
1992). En particular, las bromeliáceas epífi tas son uno de los 
grupos más amenazados, ya que el sistema radical sólo las 
adhiere al hospedero, y los nutrimentos y el agua necesarios 
para su crecimiento son absorbidos por las hojas. A diferen-
cia de otros tipos de epífi tas cuyas raíces exploran una mayor 
área y crecen en sitios con acumulación de suelo rico en nu-
trimentos (Benzing, 1990; Lesica y Antibus, 1990; Andrade 
y Nobel, 1996, 1997), las bromeliáceas epífi tas dependen en 
mayor medida de lo que les llega de la atmósfera y lo que 
se acumule entre sus hojas. Por esto, es primordial entender 
la respuesta de las bromeliáceas epífi tas, tanto a nivel indi-
vidual como poblacional, ante las fl uctuaciones ambientales 
ocasionadas por el cambio climático global y cómo se po-
drían afectar los ecosistemas en los que se encuentran. Esta 
revisión se centra en las variaciones fi siológicas, anatómicas 
y morfológicas que pueden sufrir las bromeliáceas epífi tas 
como respuesta a uno o varios factores de estrés ambiental, 
como el incremento de la temperatura y la radiación solar, 
así como la disminución en la disponibilidad de agua.
       
¿Por qué son tan sensibles las bromeliáceas epífi tas a los 
cambios en el ambiente?

Dentro de las condiciones microambientales inherentes a las 
epífi tas, la disponibilidad de agua (que es tomada en pulsos 
durante los eventos de precipitación pluvial, incluso de ne-
blina y rocío), es el factor ambiental más poderoso de su dis-
tribución. Este hecho hace que las epífi tas puedan responder 
más rápidamente a cambios en los patrones de precipitación 
generados por el cambio climático global y provocar des-
plazamientos geográfi cos locales o la desaparición de espe-
cies en ciertas áreas (Benzing, 1998).
 Estudios del efecto ambiental en la fi siología de las bro-
meliáceas epífi tas muestran que éstas responden a la dispo-
nibilidad de agua (en forma de lluvia, neblina o rocío) y a 
la cantidad de radiación solar que reciben, principalmente 
con relación a su distribución vertical (Graham y Andrade, 
2004; Cervantes et al., 2005; Cach-Pérez, 2008; Reyes-
García et al., 2012). Por ejemplo, la distribución vertical de 
Tillandsia brachycaulos y T. elongata, especies que coexis-
ten en la selva baja caducifolia de Yucatán, responde a la 

sensibilidad y tolerancia de cada una a la radiación solar 
y disponibilidad de agua: T. elongata, que es menos tole-
rante a la falta de agua que T. brachycaulos, se localiza en 
zonas del dosel mucho más expuestas, donde puede captar 
mayor cantidad de agua (Graham y Andrade, 2004), a pesar 
de recibir una mayor irradiación y viento. Además, se ha ob-
servado una respuesta de ambas especies a las variaciones 
climáticas a lo largo del año (Andrade, 2003; Graham y An-
drade, 2004; Zotz y Asshoff, 2009), lo que también afecta a 
nivel poblacional, pues se ha observado una reducción en el 
número de individuos de T. brachycaulos después de un año 
anormalmente seco en la mencionada selva baja caducifolia 
(Mondragón et al., 2004).
 El efecto de los cambios ambientales será más evidente 
en los extremos de las distribuciones geográfi cas de las es-
pecies; es decir, en los lugares más secos y con las tempe-
raturas más extremas donde una especie se encuentre, pues 
estaría ya al límite de su óptimo fi siológico (Lambers et al., 
1998). A este respecto, debido al cambio climático, las sel-
vas secas estacionales, manglares y desiertos podrían ser 
sitios de mayor recambio en las especies.
 Nos encontramos en una época donde en promedio, las 
temperaturas del hemisferio norte durante la segunda mitad 
del siglo XX fueron superiores a las de cualquier otro pe-
riodo de 50 años de los últimos 500 años, y probablemente 
las más altas a lo largo de los últimos 1,300 años. Diversos 
modelos de cambio climático coinciden en que la tempe-
ratura seguirá aumentando más o menos uniformemente a 
nivel global (más notoriamente en el hemisferio norte que 
en el sur) a una tasa de 0.2 °C por decenio; además, con 
un grado de confi anza alto, las proyecciones indican que, 
hacia mediados del siglo, la escorrentía fl uvial anual y la 
disponibilidad de agua aumentarán en latitudes altas (y en 
ciertas áreas lluviosas tropicales), y disminuirán en algu-
nas regiones secas en latitudes medias y en los trópicos 
(IPCC, 2007).

El metabolismo ácido de las crasuláceas en las brome-
liáceas epífi tas

Una de las principales respuestas evolutivas de plantas que 
crecen en ambientes áridos o con escasez de agua (como el 
hábitat epífi to), es el metabolismo ácido de las crasuláceas 
(CAM; siglas en inglés), el cual está presente en muchas 
especies de bromeliáceas epífi tas (Martin, 1994; Benzing, 
2000; Andrade et al., 2007, 2009). Éste es una ruta fotosin-
tética que permite a las plantas un uso efi ciente del agua. 
En la fotosíntesis CAM, el intercambio de gases se lleva 
a cabo durante la noche, cuando la demanda evaporativa 
de la atmósfera es baja, lo que reduce la pérdida de agua 
por transpiración (Winter y Smith, 1996). Las plantas que 
cuentan con fotosíntesis CAM no deben su economía en el 
uso del agua sólo a la fi jación temporal nocturna de CO

2
 

(en forma de ácidos orgánicos), sino a que la enzima fos-
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foenol piruvato carboxilasa (PEPc), encargada de la capta-
ción primaria de CO

2
, tiene una mayor afi nidad por dicho 

gas que la enzima ribulosa bifosfato carboxilasa/oxigenasa 
(RUBISCO), la fi jadora de CO

2
 en el ciclo de Calvin; por 

lo que las plantas con CAM pueden fi jar mayor cantidad 
de CO

2
 en relación a la cantidad de agua perdida durante el 

intercambio de gases.
 La fotosíntesis CAM consta de cuatro fases con caracte-
rísticas fi siológicas distintivas. Durante la primera (que ocu-
rre cuando los estomas se abren en la noche), la PEPc fi ja 
temporalmente el CO

2
 en forma de ácidos orgánicos que se 

almacenan dentro de las vacuolas de las células. La fase dos 
sólo ocurre durante un breve periodo de tiempo al amanecer, 
cuando hay fi jación de CO

2
 por RUBISCO, después de lo 

cual los estomas se cierran. En este punto hay una transición 
por competencia de sustrato entre PEPc y RUBISCO, pero 
durante el periodo de luz únicamente RUBISCO permanece 
activa. Una vez cerrados los estomas, los ácidos orgánicos 
almacenados en las vacuolas son descarboxilados en el ci-
tosol durante el día y el CO

2
 liberado ingresa al ciclo de 

Calvin para producir azúcares (fase tres). Finalmente, du-
rante la fase cuatro, que ocurre al fi nal del periodo de luz 
cuando se ha consumido todo el ácido acumulado durante 
la noche anterior, los estomas se abren e inicia la fi jación de 
CO

2
 tanto por PEPc como por RUBISCO, esta última cesa 

su actividad con la obscuridad (Osmond, 1987; Benzing, 
2000). Si bien no todas las bromeliáceas epífi tas son CAM, 
este tipo fotosintético predomina en las epífi tas de zonas 
de clima seco o con sequía estacional (Smith et al., 1986a; 
Andrade, 2003; Graham y Andrade, 2004; Andrade et al., 
2007). Se ha observado que muchas especies presentan gran 
plasticidad en las fases de fotosíntesis CAM ante los cam-
bios ambientales, al aumentar su fi jación diurna por RUBIS-
CO cuando el agua es abundante, o disminuir el intercambio 
gaseoso de las fases nocturnas ante la sequía (Dodd et al., 
2002; Andrade et al., 2009).
 Con el uso cada vez más común de los isótopos esta-
bles, se sabe que la PEPc como primer aceptor de CO

2
, en 

plantas C
4
 y CAM, no discrimina entre el isótopo pesado 

(13C) y el ligero del carbono (12C) contenidos en el CO
2
 at-

mosférico (13CO
2
 y 12CO

2
); a diferencia de RUBISCO que 

discrimina al isótopo pesado, por lo que las plantas CAM 
y C

4
 tienen una fi rma isotópica particular que las distingue 

de las C
3
 (Benzing, 2000). Dicha fi rma es el cociente de 

13C sobre 12C de la muestra, con respecto al cociente en un 
estándar, y se conoce como delta 13C (Santiago et al., 2005; 
Andrade et al., 2007).

Efectos del ambiente sobre la fi siología de las bromeliá-
ceas epífi tas

Cuando el microambiente de las epífi tas cambia, los proce-
sos fi siológicos de estas plantas son directamente afectados 
(Ruzana y Ainuddin, 2011). De manera que ante cualquier 

leve variación en el ambiente, tanto el proceso fotosintético 
como el crecimiento de las plantas cambian (Schurr et al., 
2006). Lo anterior muestra que las epífi tas tienen rangos 
de tolerancia estrechos a cambios en el ambiente; por lo 
que, la mayor diversidad y abundancia de especies epífi tas 
se encuentran en los bosques húmedos, como los encinares 
y el mesófi lo de montaña (Espejo-Serna et al., 2007), de-
bido a la distribución uniforme de la lluvia durante el año 
(Benzing, 1998).
 Una combinación de estrés por baja disponibilidad de 
agua y alta radiación solar puede causar fotoinhibición (re-
ducción en la fotosíntesis debido al exceso de luz; Demmig-
Adams y Adams, 1992; Hamilton et al., 1995). Por ello, en 
las bromeliáceas epífi tas han evolucionado una gran diver-
sidad de estructuras de carácter adaptativo y mecanismos 
fi siológicos (formación de tanques para la captación de 
agua, suculencia foliar, tricomas foliares especializados en 
la absorción de agua y nutrimentos, así como la fotosíntesis 
CAM), que les han permitido adaptarse con éxito al am-
biente epífi to caracterizado por pulsos cortos de agua, altas 
intensidades lumínicas e inestabilidad de las ramas de los 
forofi tos (árboles sobre los que crecen) ante los vientos fuer-
tes (Benzing, 1990, 2000).
 Entre las principales respuestas fi siológicas de las bro-
meliáceas epífi tas a cambios en los factores ambientales, 
como la disponibilidad de agua, la radiación solar y la tem-
peratura, se encuentran una reducción en: la tasa de asi-
milación de CO

2
, la magnitud de la acidifi cación nocturna 

(expresada como un delta de acidez), el contenido relativo 
de agua, el potencial hídrico y la efi ciencia cuántica del 
fotosistema II; así como cambios en las concentraciones 
de pigmentos y en la señal isotópica de 13C, como resulta-
do de la reducción del tiempo de apertura estomática y de 
la actividad enzimática. Todas estas respuestas se refl ejan 
directamente en el crecimiento y desarrollo de estas plan-
tas (Martin, 1994; Winter y Holtum, 2002; Andrade, 2003; 
Graham y Andrade, 2004; Cervantes et al., 2005; Cach-Pé-
rez, 2008; González-Salvatierra et al., 2010; Reddy et al., 
2010; Reyes-García et al., 2012).
       
Respuestas ante la baja disponibilidad de agua. Cuando 
hay un défi cit hídrico para las plantas, la tasa de asimila-
ción de CO

2
 se puede reducir considerablemente, ya que la 

conductancia estomática disminuye (Lambers et al., 1998; 
Stancato et al., 2001). En la fi gura 1 se muestra el efecto 
de la estacionalidad en la disponibilidad de agua sobre la 
variación diaria de la acidez tisular de cuatro especies de 
bromeliáceas epífi tas, en tres tipos de vegetación diferentes 
(esta estacionalidad es utilizada como una medida indirec-
ta de la fotosíntesis al relacionarse con la cantidad de CO

2
 

fi jado por las plantas durante la noche; Cach-Pérez, 2008; 
González-Salvatierra, 2009; Ricalde et al., 2010). En la 
temporada de lluvias, la acidez tisular es alta en las cuatro 
especies, comparada con la temporada de sequía. Durante 
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este periodo, la variación diurna de acidez se reduce de un 
30% a un 78% (en Tillandsia dasyliriifolia y T. brachy-
caulos, respectivamente), lo que limita la producción de 
azúcares utilizados para el mantenimiento, crecimiento y 
desarrollo de las plantas.
 El incremento en la precipitación total anual que reciben 
los diferentes hábitats en los que se encuentran las brome-
liáceas epífi tas favorece el aumento en la acidez tisular noc-
turna de estas plantas, tanto en sitios secos como en sitios 
húmedos (Figura 2); por lo que bajo escenarios de cambio 
climático, donde se proyectan reducciones en la cantidad 
de precipitación, la acidez tisular, y por tanto, la fi jación 
de CO

2
, se verán afectadas negativamente. Griffi ths et al. 

(1989) compararon la tasa de fi jación de CO
2
, la acidez ti-

sular, la tasa de transpiración y el potencial hídrico foliar en 
Tillandsia fl exuosa durante las temporada de lluvia y sequía 
en el norte de Venezuela, y encontraron que los parámetros 
fotosintéticos fueron menores en el periodo de sequía com-
parado con el de lluvias, aún cuando el potencial hídrico 
varió únicamente de -0.2 MPa a -0.3 MPa entre el periodo 
de lluvias y sequía, respectivamente. 

 También, Lange y Medina (1979) mostraron que la fi -
jación de CO

2
 en hojas de Tillandsia recurvata responde a 

variaciones en las condiciones de humedad del aire, pero el 
potencial hídrico foliar no muestra cambios. En esta especie, 
el aire seco provoca un incremento de la resistencia estomá-
tica a la difusión de CO

2
, mientras que con aire húmedo, la 

resistencia decrece; asimismo, existe un cierre estomático 
durante la noche en respuesta a la variación en el défi cit 

de presión de vapor de agua del aire (DPV), por lo que la 
pérdida nocturna total de agua foliar fue menor a bajo DPV 
que a alto DPV (Lange y Medina, 1979). El efecto negativo 
del DPV también se ha documentado en T. stricta, ya que la 
asimilación diaria de CO

2
 se redujo de 33 mmol m-2s-1 hasta 

11 mmol m-2s-1 con el incremento en el DPV, además de que 
la fase II de CAM no pudo ser observada (Reinert, 1995).
 En las bromeliáceas epífi tas con fotosíntesis C

3
, la falta 

de agua tiene efectos similares. Las hojas de Tillandsia hete-
rophylla, bajo condiciones controladas, dejaron de fi jar CO

2
 

después de 14 días sin recibir agua. El contenido relativo 
de agua, el potencial osmótico y la efi ciencia en el uso del 
agua también se redujeron de manera importante durante 
este periodo de sequía (Cach-Pérez, 2008). Por lo tanto, una 
reducción en la disponibilidad de agua en forma de lluvia, 
neblina o rocío, como lo predicen los modelos de cambio 
climático para las zonas tropicales (IPCC, 2007), podrían 
tener un efecto negativo importante sobre la asimilación de 
CO

2
 por parte de las bromeliáceas epífi tas, y por consiguien-

te, sobre su crecimiento y supervivencia.
 El efecto negativo de la baja disponibilidad de agua no es 
tan evidente en especies de bromeliáceas de hábitos terres-
tres, dada su menor sensibilidad a la variación ambiental. 
Por ejemplo, Bromelia karatas no presentó variación sig-
nifi cativa en su potencial hídrico foliar a lo largo del año, 
aún con la reducción en la disponibilidad de agua durante 
la temporada de sequía en la Península de Yucatán, México; 
por lo contrario, una alta acidez tisular se mantiene durante 
esta época del año (González-Salvatierra, 2009; Ricalde et 
al., 2010 González-Salvatierra et al., 2013). Sin embargo, 
en otras especies, como B. humilis, las variaciones estacio-
nales en la actividad de CAM (medida como la acumulación 
nocturna de ácidos orgánicos), se deben a variaciones en la 
precipitación en una región semiárida de Venezuela. En esta 

Figura 1. Acidez tisular (delta) durante la temporada de lluvias y 
sequía en cuatro especies de bromeliáceas epífi tas en tres tipos de 
vegetación en la Península de Yucatán: Aechmea bracteata y Ti-
llandsia brachycaulos en la selva baja caducifolia; T. dasyliriifolia 
en el matorral de duna costera y T. streptophylla en el manglar de 
Petén (Datos integrados de: Cach-Pérez, 2008; González-Salvatie-

rra, 2009; Ricalde et al., 2010).

Figura 2. Variación en la acidez tisular (delta) promedio en bro-
meliáceas epífi tas de bosques secos y acidez tisular máxima en 
bosques húmedos, en respuesta al incremento de la precipitación 
(Datos integrados de: Smith et al., 1986b; Cach-Pérez, 2008; Gon-

zález-Salvatierra, 2009; Ricalde et al., 2010).
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especie, la actividad de CAM fue alta durante la temporada 
de lluvia, se redujo al fi nal de ésta, y fue baja durante la 
sequía (Medina et al., 1986).

Respuesta ante la variación en temperatura. Se podría es-
perar que un incremento leve de la temperatura ambiental 
durante la noche pudiera refl ejar un aumento en la asimila-
ción de CO

2
 en las epífi tas CAM, debido a que la actividad 

de la PEPc se incrementaría. Esto se ha demostrado bajo 
condiciones controladas en las especies Tillandsia fl exuosa 
y Aechmea nudicaulis en la isla de Trinidad (Smith et al., 
1986b; Griffi ths et al., 1989). Sin embargo, el incremento 
de la temperatura en unos pocos grados por arriba de la tem-
peratura nocturna óptima para la fotosíntesis puede reducir 
el suministro de PEPc para la fi jación nocturna de CO

2
 y fa-

vorecer la respiración, además de que puede tener un efecto 
desecante sobre el tejido foliar. Esto último se debe a que un 
incremento en la temperatura eleva el défi cit de saturación 
de vapor de agua entre el aire que rodea a las hojas y el aire 
dentro de la cámara subestomática, lo que provoca una re-
ducción de la conductancia estomática para evitar la pérdida 
de agua (Griffi ths et al., 1986). En consecuencia, debido a 
la reducción en el suministro en PEPc y el cierre estomáti-
co, la cantidad de CO

2
 disponible para la síntesis de ácidos 

orgánicos disminuye.
 Con el incremento de la temperatura ambiental en 1.5 °C, 
las hojas de la bromeliácea epífi ta Aechmea aquilega redu-
cen la cantidad de CO

2
 fi jado durante la noche en un 86%, 

lo que se refl eja en una disminución en la cantidad de ácidos 
orgánicos acumulados en el tejido vegetal de hasta un 54% 
(Griffi ths et al., 1986). A una temperatura nocturna de entre 
15 y 17 °C, las hojas de Tillandsia recurvata tienen tasas 
de asimilación de CO

2
 altas, mientras que a temperaturas 

mayores de 26 °C, o cercanas a los 26 °C, la asimilación 
de CO

2
 se inhibe; lo mismo se observó para la epifi ta T. us-

neoides, la cual tuvo una temperatura óptima de asimila-
ción entre los 15 y 20 °C, pero en temperaturas fuera de 
este rango hubo una reducción en la asimilación de carbono 
(Medina, 1987). Además, la baja acumulación nocturna de 
ácidos orgánicos causa una reducción en la fuente de hexo-
sas para el crecimiento y reproducción de las bromeliáceas 
epífi tas. Se ha observado que en respuesta a la variación en 
la temperatura ambiental, las plantas CAM muestran cierta 
termoplasticidad, o al menos, una aclimatación gradual a las 
temperaturas sub-óptimas iniciales (Martin, 1994).
 En cuanto a las bromeliáceas epífi tas con fotosíntesis 
C

3
, la asimilación de CO

2
 se reduce en Vriesea amazonica 

cuando la temperatura diurna excede los 35 °C en la Isla 
de Trinidad (Griffi ths et al., 1986). Algo similar es obser-
vado en Guzmania monostachia en el mismo lugar, ya que 
mostró una disminución en su tasa fotosintética cuando la 
temperatura ambiental superó los 31 °C durante el día (Lütt-
ge et al., 1986a). Estos datos muestran que la temperatura 
óptima para la fotosíntesis C

3
 en bromeliáceas epífi tas es 

baja, si se consideran los ambientes tropicales en los que 
pueden ser encontradas; sin embargo, se ha observado un 
óptimo de temperatura que también es bajo para especies 
CAM como Tillandsia recurvata y T. utriculata en selvas 
tropicales, aunque dada la termoplasticidad ya menciona-
da, especies como T. usneoides pueden asimilar CO

2
 en un 

rango de temperatura mayor que especies C
3
 (Medina et al., 

1977; Martin, 1994).

Estratifi cación vertical de la luz. Las epífi tas pueden cre-
cer bajo diferentes condiciones de luz, desde casi totalmen-
te expuestas al sol en ramas superiores de sus hospederos, 
hasta la sombra profunda de la base del tallo de los mismos 
(Hietz y Briones, 2001). Por ello, Pittendrigh (1948) dividió 
a las bromeliáceas en tres grupos relacionados con sus ne-
cesidades de luz: plantas expuestas, de sol (medianamente 
expuestas) y tolerantes a la sombra. El autor propone que las 
plantas tolerantes a la sombra, en realidad no necesitan de la 
sombra, sino que requieren la alta humedad del sotobosque 
o estratos inferiores del dosel. De esta forma, se pueden en-
contrar especies creciendo tanto en sitios sombreados, como 
en sitios con una alta exposición a la luz, como es el caso de 
Guzmania monostachia que puede tolerar tanto la sombra 
hasta una exposición del 60% del total de radiación solar 
incidente (Maxwell et al., 1992).
 En un experimento en el que se sometió a Tillandsia 
heterophylla a diferentes condiciones de luz (entre el 20% 
y 90% del total de radiación solar incidente), Cach-Pérez 
(2008) encontró que plantas expuestas al 40% del total de 
luz incidente, presentaron una mayor tasa de asimilación 
de CO

2
, altas tasas de transporte de electrones, y mayor ca-

pacidad de recuperación después de periodos prolongados 
de sequía, al compararse con plantas que crecieron al 20% 
y 90% del total de radiación solar incidente. Otra especie, 
T. usneoides, mostró alta acumulación nocturna de ácidos 
orgánicos creciendo con alta incidencia de fl ujo de foto-
nes para la fotosíntesis bajo condiciones de laboratorio; sin 
embargo, datos de campo mostraron tasas de crecimiento 
similares bajo un amplio rango de intensidades lumínicas 
(Martin et al., 1985).
 Los individuos expuestos a la radiación solar en lo alto 
del dosel presentan también un incremento en la tempera-
tura foliar, que a su vez infl uye sobre el crecimiento vegetal 
debido a que el microclima alrededor de la planta se vuelve 
más caliente y seco (Ruzana y Ainuddin, 2011). En conse-
cuencia, las hojas de las plantas presentan fotoinhibición 
cuando están sujetas a irradiaciones mayores (hasta en un 
76%) a las que usualmente reciben (Stancato et al., 2002). 
Generalmente, el aparato fotosintético se protege de la alta 
radiación solar reduciendo el contenido de clorofi la total y 
manteniendo alta proporción de clorofi la a:b (Björkman, 
1981). Sin embargo, a pesar de que algunas especies de bro-
meliáceas toleran un amplio rango de radiación solar, y en 
consecuencia muestran una amplia variación en el conteni-
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do de clorofi la, la proporción clorofi la a:b parece no variar 
considerablemente (Martin, 1994).
 Se ha observado un decremento en la efi ciencia cuánti-
ca del fotosistema II con el incremento de la cantidad de 
luz incidente sobre las plantas (Graham y Andrade, 2004; 
Sarvikas et al., 2006; Cach-Pérez, 2008; González-Salva-
tierra, 2009). Por ello, en las bromeliáceas, al igual que 
en otras plantas, han evolucionado estrategias que les per-
miten afrontar el exceso de energía recibido en el aparato 
fotosintético, disipando la energía excedente en forma de 
calor (disipación no fotoquímica, NPQ por sus siglas en 
inglés), o re-emitirla como radiación electromagnética en 
un proceso conocido como fl uorescencia de la clorofi la 
(Maxwell y Johnson, 2000). Asimismo, aparte del aumen-
to de la actividad antioxidante, en Tilllandsia brachycau-
los se presenta una correlación positiva entre el contenido 
de antocianinas en las hojas y la exposición al sol (Gonzá-
lez-Salvatierra, 2010).
 Estas estrategias parecen no ser necesarias en especies de 
bromeliáceas de hábitos terrestres. Por ejemplo, plantas de 
Ananas comosus tienen tasas de fi jación nocturnas de CO

2
 

altas cuando crecen bajo condiciones de alta radiación solar, 

comparadas con plantas que crecen en la sombra, con su tasa 
máxima de asimilación por arriba de los 1,500 μmol m-2s-1 
(Nose et al., 1977). De hecho, especies del género Ananas 
que crecen naturalmente en sitios sombreados tienen tasas 
fotosintéticas altas cuando crecen en alta irradiación (Keller 
y Lüttge, 2005). Las especies de bromeliáceas terrestres de 
sotobosque están sujetas a un régimen de irradiación cam-
biante y pueden usar las irradiaciones altas efi cientemente 
cuando se presentan (Medina et al., 1994; Skillman y Win-
ter, 1997). Esto sugiere que las bromeliáceas terrestres son 
menos sensibles a un rango de irradiación mayor que las 
bromeliáceas de hábito epífi to (Martin, 1994; González-Sal-
vatierra et al., 2013).

Efectos del ambiente sobre la anatomía y morfología

La infl uencia del microambiente sobre las plantas puede ser 
observada no sólo a nivel fi siológico, sino también a nivel 
morfológico y anatómico, ya sea refl ejado en las diferentes 
orientaciones de las hojas de un mismo individuo o entre in-
dividuos de una misma especie bajo diferentes condiciones 
microambientales (Camacho y Bellefl eur, 1996; Silva et al., 

Figura 3. Imágenes al microscopio electrónico de barrido que muestran: A) vista general de los tricomas foliares de Tillandsia recurvata; 
B) acercamiento a los tricomas foliares de la misma especie; C) vista general de los tricomas foliares de T. schiedeana y D) los estomas 

debajo de las alas levantadas de los tricomas foliares en T. streptophylla.
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1999). La morfología de las epífi tas ha sufrido una adapta-
ción para aprovechar los recursos disponibles en el ambiente 
donde crecen. Una de las modifi caciones principales en las 
bromeliáceas epífi tas son los tricomas foliares, especializa-
dos en la absorción de agua y nutrimentos (Benzing, 2000). 
La cubierta y densidad de los tricomas varían de acuerdo a la 
especie, pero en general son más abundantes en especies at-
mosféricas que en especies con tanque (Reyes-García et al., 
2008b; Lüttge, 2010). Además, los tricomas se encuentran 
asociados a los estomas, a los que proveen protección contra 
la pérdida excesiva de agua, aunque también pueden limitar 
el intercambio de gases debido a que las células externas 
(alas) pueden cubrir completamente a los estomas (Figura 
3), y favorecen la formación de una película de agua cuan-
do la hoja está húmeda, lo que puede limitar el intercambio 
de gases (Benzing y Renfrow, 1971; Lüttge et al., 1986a; 
Martin, 1994). Sin embargo, una relación directa entre una 
mayor cubierta y tamaño de los tricomas, y una disminución 
en el intercambio de gases en especies de Tillandsia no ha 
sido encontrada (Benz y Martin, 2006).
 Durante el desarrollo de las hojas, el microambiente pue-
de afectar la densidad de estomas y tricomas de la hoja ma-
dura, ya que las hojas que crecen expuestas a la luz tendrán 
mayor número de estomas que las hojas que crecen bajo 
sombra (Reich, 1984). Pero la densidad de estas estructuras 
no sólo depende de la cantidad de radiación solar que recibe 
la planta, sino que también del área foliar, orientación de la 
hoja y la cantidad de agua que la planta recibe. De esta for-
ma, cuando las condiciones de luz en las que crece una plan-
ta cambian (la intensidad luminosa se reduce o aumenta), 
se pueden encontrar variaciones en el número de estomas 
y tricomas entre hojas viejas (que la planta tenía antes del 
cambio) y hojas nuevas (producidas bajo las nuevas condi-
ciones lumínicas; Figura 4A). Con esto se hace evidente la 

relación positiva entre el incremento de la cantidad de luz 
incidente y la densidad de estomas en especies (Figura 4B), 
como Tillandsia heterophylla (Cach-Pérez, 2008).
 La importancia de la densidad de tricomas en las bro-
meliáceas radica en que, además del papel que juegan en la 
absorción de agua y nutrimentos, infl uyen en la regulación 
de la transpiración foliar y en la fotoprotección. En altas 
densidades, los tricomas actúan como un fi ltro difusivo que 
refl eja parte de la luz incidente y disminuye la radiación so-
lar que llega a la superfi cie de las hojas (Benzing y Renfrow, 
1971; Lüttge et al., 1986b; Larcher, 2003). Sin embargo, en 
ocasiones, la cantidad de luz refl ejada por los tricomas pue-
de no ser la sufi ciente para la fotoprotección (Pierce et al., 
2001). Por otra parte, el papel de los tricomas no se limita 
únicamente a la fotoprotección, ya que la densidad de éstos 
también puede infl uir sobre la densidad de los estomas, así 
como en el tamaño del poro estomático y el grosor de la 
capa límite. Por ejemplo, si la densidad estomática aumenta, 
el tamaño del poro estomático tenderá a disminuir y la capa 
límite será más estable (Nowak y Martin, 1997).
 Por tanto, la composición (estructura y disposición) de 
los tricomas y de los estomas en las hojas de las bromeliá-
ceas epifi tas determina la forma en que capturan recursos 
y brinda a éstas ciertas ventajas sobre otras plantas (absor-
ción de agua y nutrientes de la atmósfera, gran capacidad de 
control estomático en respuesta al ambiente). Estas carac-
terísticas pueden ayudar a explicar por qué la bromeliáceas 
epifi tas están presentes en un amplio rango de hábitats con 
microclimas altamente contrastantes (Benzing, 2000).
 En las bromeliáceas epífi tas, cambios en la anatomía y la 
fi siología foliar pueden interpretarse en el contexto de es-
trategias para “evitar la sequía” o para “tolerar la sequía” 
(Schmidt y Zotz, 2001). Esta idea se confi rma al notar cómo 
epífi tas más grandes aprovechan los periodos de lluvia gra-

Figura 4. A) Variación en el número de estomas y tricomas bajo incremento de radiación solar incidente en hojas viejas (antes del incre-
mento de la radiación) y nuevas (producidas después del incremento de la radiación) de Tillandsia heterophylla. B) Relación de la densi-

dad de estomas con el incremento en la radiación solar incidente en hojas de T. heterophylla (Cach-Pérez, 2008).
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cias a un tanque efi ciente en la captación y almacenamiento 
de agua, y evitan défi cits hídricos de sus tejidos mediante un 
rápido cierre estomático después de que el agua del tanque 
se ha agotado (evitan la sequía). En general, las epífi tas que 
recurren a esta estrategia han desarrollado una alta resisten-
cia estomática y esclerofi lia, lo que les permite conservar 
y/o almacenar agua para evitar la sequía. En contraste, la 
reducción en la conductancia estomática relacionada con 
la sequía de plantas pequeñas es relativamente menos pro-
nunciada, lo que se interpreta como tolerancia a la sequía. 
Además, las epífi tas tolerantes a la sequía pueden detener su 
crecimiento y evitar una severa desecación citoplasmática, 
hasta que puedan rehidratarse, momento en el que el creci-
miento se reanuda (Zotz y Hietz, 2001; Reinert, 1998).
       
Consecuencias del impacto del cambio climático sobre 
las bromeliáceas epífi tas 

Las epífi tas incrementan notablemente el inventario local 
de recursos de una comunidad (metabolitos secundarios, si-
tios de refugio, anidación y alimentación, entre otros). Por 
lo tanto, los cambios a nivel fi siológico, anatómico y mor-
fológico que podrían sufrir las bromeliáceas epífi tas (y las 
epífi tas en general), ante el cambio en las condiciones de 
temperatura y humedad del aire relacionadas con el cam-
bio climático, tendrían implicaciones importantes; primero 
sobre las plantas en sí mismas (poniendo en riesgo su su-
pervivencia), y segundo, sobre los ecosistemas en los que 
habitan, al desaparecer parte importante de la biomasa de 
éstos, y por tanto, los nutrimentos que aportan al sistema, 
así como por su fuerte infl uencia sobre la fauna del dosel 
(Zotz, 2013).
 La distribución de las plantas se rige por las condiciones 
climáticas favorables para ellas; por ejemplo, la temperatura 
infl uye sobre los rangos metabólicos (reducción en el sumi-
nistro de PEPc), la luz condiciona la fotosíntesis, y ambas 
infl uyen sobre la apertura estomática que permite la transpi-
ración, de acuerdo a défi cits de vapor de agua atmosféricos 
y del grosor de la capa límite foliar (dada por el tamaño de 
la hoja y la velocidad del viento; Benzing, 1998; Lambers 
et al., 1998). Por lo tanto, si existen cambios en las condi-
ciones climáticas en general, podría esperarse, como con-
secuencia, que las especies sigan una de tres alternativas: 
adaptarse, migrar o extinguirse, lo cual dependerá, en gran 
medida, de la rapidez con los que se presenten los cambios 
en el clima (Dawson et al., 2011).
 Los tipos de vegetación que se reconocen en la actualidad 
se relacionan íntimamente con las condiciones climáticas en 
las que crecen. Villers y Trejo (2004) afi rman que más de la 
mitad del territorio de la República Mexicana (entre 50% y 
57%) cambiaría sus condiciones de temperatura y precipi-
tación bajo escenarios de cambio climático, con tal magni-
tud, que el tipo de clima que existe hoy podría ser reclasi-
fi cado de acuerdo a la clasifi cación de Köppen, modifi cada 

por García (García, 1973). Este cambio supone entonces, 
que las comunidades que se establecen actualmente en esas 
áreas serían afectadas y, por lo tanto, tendrían que cambiar 
su distribución de acuerdo a la variación climática. La ma-
yoría de las proyecciones apuntan a que con un incremen-
to en la temperatura y disminución en la precipitación, los 
bosques templados y húmedos serían los más afectados, lo 
que reduciría drásticamente su distribución (o incluso des-
aparecerían de algunas regiones), mientras que los desiertos 
y bosques secos podrían ampliar su distribución (Villers y 
Trejo, 2004).
 En este sentido, el acoplamiento fi no entre las epífi tas y el 
clima, especialmente con la humedad, sugiere una alta pro-
babilidad de que algunas especies sufran un fuerte impac-
to con el cambio en las condiciones ambientales en ciertas 
localidades (Reyes-García y Andrade, 2007; Reyes-García 
et al., 2008b), porque su capacidad para cambiar su distri-
bución es menor que la de muchas especies de árboles. En-
tonces, las poblaciones de bromeliáceas que se distribuyen 
en la zonas bajas de los bosques de montaña podrían perder 
gran parte de sus individuos y especies si la disponibilidad 
de humedad disminuye (Gilmartin, 1973). Nadkarni y Sola-
no (2002) demostraron experimentalmente, que la reducción 
en la disponibilidad de agua en bosques húmedos provoca 
que las epífi tas (entre ellas las bromeliáceas) tengan una alta 
mortalidad de hojas, reducción en la producción de éstas, y 
en general, una reducción en la vida de las plantas. Además, 
gran parte de la estratifi cación vertical de las epífi tas puede 
ser explicado por las diferencias en la sensibilidad de las 
semillas y plántulas en un gradiente vertical de humedad, 
resaltando la importancia de este factor sobre el estableci-
miento, distribución y supervivencia de las epífi tas (Wagner 
et al., 2013).
 Mondragón et al. (2004) encontraron que la población de 
Tillandsia brachycaulos en un selva baja de Yucatán, Méxi-
co, disminuyó después de un año seco (precipitación por 
debajo del promedio histórico anual), lo que demuestra que 
aún en esta especie adaptada a sitios relativamente secos, la 
reducción en la precipitación promedio (900 mm de media 
anual; Orellana et al., 2009), provoca cambios en la abun-
dancia y posible distribución de especies. Hsu et al. (2012), 
mediante la simulación de variaciones en las condiciones 
ambientales producto del cambio climático en una región 
subtropical del este de Asia, demostraron que la distribución 
de las epífi tas está altamente correlacionada con los distin-
tos tipos de bosque en los que habitan, y proyectan que si 
la temperatura ambiental se incrementa entre 3.2 y 4.8 °C, 
el 78% de todas las especies epífi tas perderían entre el 45% 
y el 58% de su actual rango de distribución, y la altitud en 
la cual se distribuyen se incrementaría en promedio 400 m, 
con respecto a su distribución actual.
 Lo anterior es signifi cativo si se considera que en un 
gradiente altitudinal el mayor número de especies epífi tas 
se encuentra en la parte media del gradiente (Figura 5A), 
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donde las condiciones de temperatura y humedad del aire 
son óptimas para estas plantas (Figura 5B). Para especies 
tropicales que pudieran ser afectadas por un calentamiento 
del clima, los cambios en su distribución altitudinal pare-
cen ser más factibles que los cambios latitudinales (Bush, 
2002). Por tanto, las especies más afectadas por el cambio 
climático son las que presentan una distribución en zonas 
altas y húmedas, ya que no tendrán la posibilidad de migrar 
a regiones más elevadas. Las especies que tendrán la mayor 
posibilidad de soportar los cambios del clima son las espe-
cies que se distribuyen en las zonas bajas, fi siológicamente 
menos sensibles a variaciones ambientales y/o ampliamente 
distribuidas geográfi camente (Colwell et al., 2008, Hsu et 
al., 2012).
 Otro aspecto a considerar es que los cambios en la distri-
bución, o incluso la desaparición local de especies, tendrían 
efectos negativos sobre el ciclo hidrológico y de nutrimen-
tos en los ecosistemas. Las epífi tas, y los suelos húmicos 
que generan y almacenan en el dosel, infl uyen en los proce-
sos funcionales del bosque, dado que interceptan humedad 
y nutrimentos de la atmósfera, que de otro modo, podrían 
seguir diferentes rutas a través del sistema, o simplemente 
pasar a través de él (Benzing, 1998).

Perspectivas

Dada su alta sincronización con la atmósfera y su indepen-
dencia del suelo, las epífi tas son altamente vulnerables al 
cambio climático, en particular a la reducción en la dispo-
nibilidad de agua y al incremento en la temperatura, tanto 
en sitios relativamente secos, como en bosques húmedos de 
todo el continente americano. Sin embargo, esta vulnerabi-
lidad puede ofrecer una buena oportunidad para estudiar el 
cambio climático a nivel regional. Epífi tas como las bro-

meliáceas pueden ser un buen modelo de estudio para iden-
tifi car los posibles efectos del cambio climático por varias 
razones: su alta dependencia de la disponibilidad de agua en 
forma de lluvia, neblina o rocío (Andrade, 2003; Graham y 
Andrade, 2004; Mondragón et al., 2004; Reyes-García et 
al., 2008a), su tamaño pequeño y facilidad de manejo en 
campo y laboratorio, así como su rápida respuesta fi siológi-
ca ante variaciones ambientales.
 Más estudios fi siológicos y ecológicos son necesarios para 
la modelación de los cambios en la distribución o desapari-
ción de las bromeliáceas epífi tas, así como para evaluar el 
efecto que tendría el cambio climático en la dinámica de los 
ecosistemas (ciclo de nutrimentos, producción de biomasa, 
captura de carbono, entre otros), y sus posibles efectos sobre 
grupos de especies estrechamente relacionados, tales como 
artrópodos, anfi bios y reptiles. Asimismo, la investigación 
sobre la fi siología y ecología de epífi tas también permitiría 
evaluar los servicios ambientales que los ecosistemas ofre-
cen y generaría los conocimientos básicos necesarios para 
estrategias de conservación, restauración y educación am-
biental; lo cual conforma un conocimiento fundamental y 
urgente para la creación de una mayor conciencia sobre el 
cambio climático y el papel de las bromeliáceas epífi tas en 
los ecosistemas.
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