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Resumen: Las bromeliaceas epifitas son uno de los grupos de plantas més amenazados por € cambio climético global dada su
alta sensibilidad ala variacion ambiental. En esta revision se abordan las adaptaciones que poseen las bromeliéceas epifitas para
hacer frente a las condiciones ambientales adversas. Asimismo, para brindar un panorama general de su vulnerabilidad, se des-
criben, con gjemplos, las respuestas fisiol gicas de estas plantas (principalmente de bromeliaceas epifitas en bosgues secos de la
Peninsula de Yucatan) ante la variacion en la disponibilidad de agua, luz y temperatura ambiental, asi como cambios en aspectos
morfoldgicos. La informacion analizada sugiere que las bromeliaceas epifitas podrian cambiar su distribucién o desaparecer de
algunas regiones como consecuencia del cambio climético global, o que repercutiria de manera negativa en los ecosistemas en
los que estas plantas habitan, a reducir laintroduccion de nutrimentos, la disponibilidad de habitats paraanimales, asi como en la
biomasa general de los bosques. Por o tanto, se sugiere que lainvestigacion actual acerca de la variacion morfo-fisiol6gica de las
bromeliécesas epifitas, en respuesta ala variacion ambiental, es fundamental y urgente para generar informacion que contribuya a
la conservacion de estas plantas.

Palabras clave: bosgues secos, metabolismo acido de las crasul&ceas, variacion morfo-fisiol 6gica, Yucatan.

Abstract: Epiphytic bromeliads are one of the most threatened groups of plants by global climate change dueto its high sensitivity
to environmental variation. In thisreview we discuss the adaptations that epi phytic 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, aswell astheir morphological variation. The data analyzed suggests that epiphytic bromeliads distribution
could change or disappear in some regions as aresult of global climate change, which could have negative effects on the ecosys-
tems that these plantsinhabit, due to reduction in the introduction of nutrients, the availability of habitats for animalsaswell asin
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.

Key words: Crassulacean acid metabolism, dry forests, morpho-physiological variation, Yucatan.

as epifitas son plantas que crecen sobre otras plantas,

como arboles y arbustos, sin tener contacto directo con
los haces vasculares de sus hospederos (L tittge, 1989; Ben-
zing, 1998), y constituyen un componente importante de las
comunidades vegetal es, principamente en el tropico. Laim-
portanciade | as epifitas radicaen su gran diversidad, pues se
han estimado alrededor de 30,000 especies. De hecho, enlos
bosques tropicales, la biomasa epifita puede constituir méas
del 50% de labiomasafoliar y el 10% de todas las especies

de plantas vasculares, y en algunos bosques puede |legar
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 raices en el suelo, las epifitas tienen
una extraordinaria dependencia de la atmdsfera para la ad-
quisicién de los nutrimentos y €l agua que necesitan, 1o que
las hace excepcionalmente sensibles a la humedad del aire
(Benzing, 1990), y por tanto, son potencia mente Utiles para
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medir |a respuesta a los cambios en €l clima (Lugo y Sca
tena, 1992; Helliker y Griffiths, 2007). Asimismo, dada la
importancia ecoldgica de estas plantas, la alta vulnerabili-
dad de | as epifitas a perturbaciones climéticas podria afectar
a otros componentes de los bosques donde habitan, (Zotz
y Bader, 2009). Después de Orchidaceae, Bromeliaceae es
unade las familias con maés diversidad de epifitas, y cuenta
con a menos 1,800 especies epifitas, |0 que representa €l
60% de todas las especies dentro de lafamilia (Zotz, 2013;
Gentry y Dodson, 1987; Kress, 1986).

En las Ultimas décadas, ha ido creciendo la idea de que
la supervivenciay continuidad de la comunidad de epifitas
esta en riesgo ante el cambio climatico global (Nadkarni,
1992). En particular, las bromeliaceas epifitas son uno de los
grupos mas amenazados, ya que el sistemaradical solo las
adhiere al hospedero, y los nutrimentosy el agua necesarios
para su crecimiento son absorbidos por las hojas. A diferen-
ciade otrostipos de epifitas cuyasraices exploran unamayor
areay crecen en sitios con acumulacion de suelo rico en nu-
trimentos (Benzing, 1990; Lesicay Antibus, 1990; Andrade
y Nobel, 1996, 1997), las bromeliaceas epifitas dependen en
mayor medida de lo que les llega de la atmdsfera'y 1o que
se acumule entre sus hojas. Por esto, es primordial entender
la respuesta de las bromeliaceas epifitas, tanto a nivel indi-
vidual como poblacional, ante las fluctuaciones ambientales
ocasionadas por e cambio climético global y como se po-
drian afectar |os ecosistemas en los que se encuentran. Esta
revisién se centraen las variaciones fisiol gicas, anatdmicas
y morfoldgicas que pueden sufrir las bromeliaceas epifitas
€omo respuesta a uno o varios factores de estrés ambiental,
como €l incremento de la temperatura y la radiacion solar,
asi como ladisminucion en la disponibilidad de agua.

¢Por qué son tan sensibles las bromeliaceas epifitas a los
cambios en el ambiente?

Dentro de las condiciones microambientalesinherentes alas
epifitas, la disponibilidad de agua (que es tomada en pulsos
durante los eventos de precipitacion pluvial, incluso de ne-
blinay rocio), esel factor ambiental mas poderoso de su dis-
tribucién. Este hecho hace que | as epifitas puedan responder
mas rapidamente a cambios en |os patrones de precipitacion
generados por el cambio climético global y provocar des-
plazamientos geograficos locales o la desaparicion de espe-
cies en ciertas areas (Benzing, 1998).

Estudios del efecto ambiental en lafisiologia de las bro-
meliaceas epifitas muestran que éstas responden ala dispo-
nibilidad de agua (en forma de Iluvia, neblina o rocio) y a
la cantidad de radiacion solar que reciben, principalmente
con relacién a su distribucion vertical (Graham y Andrade,
2004; Cervantes et al., 2005; Cach-Pérez, 2008; Reyes-
Garciaet al., 2012). Por jemplo, ladistribucién vertical de
Tillandsia brachycaulosy T. elongata, especies que coexis-
ten en la selva bagja caducifolia de Yucatan, responde a la
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sensibilidad y tolerancia de cada una a la radiacion 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 mas expuestas, donde puede captar
mayor cantidad de agua (Graham y Andrade, 2004), a pesar
derecibir unamayor irradiacion y viento. Ademas, se ha ob-
servado una respuesta de ambas especies a las variaciones
climaticasalo largo del afio (Andrade, 2003; Graham y An-
drade, 2004; Zotz y Asshoff, 2009), lo que también afectaa
nivel poblacional, pues se ha observado unareduccion en el
ndimero de individuos de T. brachycaul os después de un afio
anormal mente seco en lamencionada selva baja caducifolia
(Mondragén et al., 2004).

El efecto de los cambios ambientales sera mas evidente
en los extremos de | as distribuciones geogréficas de las es-
pecies; es decir, en los lugares mas secos 'y con las tempe-
raturas mas extremas donde una especie se encuentre, pues
estariayaal limite de su Optimo fisiol6gico (Lamberset al.,
1998). A este respecto, debido a cambio climético, las sel-
vas secas estacionales, manglares y desiertos podrian ser
sitios de mayor recambio en |as especies.

Nos encontramos en una época donde en promedio, las
temperaturas del hemisferio norte durante lasegundamitad
del siglo XX fueron superiores a las de cualquier otro pe-
riodo de 50 afios de | os Ultimos 500 afios, y probablemente
lasmasaltasalo largo delos tltimos 1,300 afios. Diversos
modelos de cambio climético coinciden en que la tempe-
ratura seguira aumentando mas o menos uniformemente a
nivel global (méas notoriamente en el hemisferio norte que
en el sur) a unatasa de 0.2 °C por decenio; ademéas, con
un grado de confianza alto, las proyecciones indican que,
hacia mediados del siglo, la escorrentia fluvial anual y la
disponibilidad de agua aumentaran en latitudes altas (y en
ciertas areas lluviosas tropicales), y disminuiran en algu-
nas regiones secas en latitudes medias y en los tropicos
(IPCC, 2007).

El metabolismo acido de las crasulaceas en las brome-
liaceas epifitas

Una de las principales respuestas evol utivas de plantas que
crecen en ambientes &ridos o con escasez de agua (como €l
habitat epifito), es el metabolismo acido de las crasulaceas
(CAM; siglas en inglés), €l cual estd presente en muchas
especies de bromeliaceas epifitas (Martin, 1994; Benzing,
2000; Andrade et al., 2007, 2009). Este es una ruta fotosin-
tética que permite a las plantas un uso eficiente del agua.
En la fotosintesis CAM, € intercambio de gases se lleva
a cabo durante la noche, cuando la demanda evaporativa
de la atmésfera es baja, o que reduce la pérdida de agua
por transpiracion (Winter y Smith, 1996). Las plantas que
cuentan con fotosintesis CAM no deben su economia en el
uso del agua solo a la fijacion temporal nocturna de CO,
(en forma de acidos organicos), sino a que la enzima fos-
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foenal piruvato carboxilasa (PEPc), encargada de la capta-
cion primaria de CO,, tiene una mayor afinidad por dicho
gas que la enzima ribulosa bifosfato carboxilasa/oxigenasa
(RUBISCO), lafijadora de CO, en € ciclo de Calvin; por
lo que las plantas con CAM pueden fijar mayor cantidad
de CO, en relacion ala cantidad de agua perdida durante €l
intercambio de gases.

Lafotosintesis CAM consta de cuatro fases con caracte-
risticasfisiol 6gicas distintivas. Durante la primera (que ocu-
rre cuando los estomas se abren en la noche), la PEPc fija
temporalmente el CO, en forma de &cidos organicos que se
almacenan dentro de las vacuolas de las células. Lafase dos
sblo ocurre durante un breve periodo de tiempo al amanecer,
cuando hay fijacion de CO, por RUBISCO, después de lo
cual los estomas se cierran. En este punto hay unatransicién
por competencia de sustrato entre PEPc y RUBISCO, pero
durante el periodo de luz Unicamente RUBISCO permanece
activa. Una vez cerrados |los estomas, |os &cidos organicos
almacenados en las vacuolas son descarboxilados en € ci-
tosol durante €l diay e CO, liberado ingresa al ciclo de
Calvin para producir azlcares (fase tres). Finalmente, du-
rante la fase cuatro, que ocurre a final del periodo de luz
cuando se ha consumido todo el &cido acumulado durante
lanoche anterior, los estomas se abren einicialafijacion de
CO, tanto por PEPc como por RUBISCO, esta tltima cesa
su actividad con la obscuridad (Osmond, 1987; Benzing,
2000). Si bien no todas las bromeliaceas epifitas son CAM,
este tipo fotosintético predomina en las epifitas de zonas
de clima seco o con sequia 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 fotosintesis CAM ante los cam-
bios ambientales, al aumentar su fijacion diurnapor RUBIS-
CO cuando €l agua es abundante, o disminuir €l intercambio
gaseoso de las fases nocturnas ante la sequia (Dodd et al.,
2002; Andrade et al., 2009).

Con el uso cada vez mas comun de los isotopos esta-
bles, se sabe que la PEPc como primer aceptor de CO,, en
plantas C, y CAM, no discrimina entre el isotopo pesado
(®C) y el ligero del carbono (**C) contenidos en el CO, at-
mosférico (*CO, y **CO,); adiferencia de RUBISCO que
discrimina al isétopo pesado, por lo que las plantas CAM
y C, tienen unafirmaisotdpica particular que las distingue
de las C, (Benzing, 2000). Dicha firma es el cociente de
13C sobre 2C de la muestra, con respecto al cociente en un
estandar, y se conoce como delta®*C (Santiago et al., 2005;
Andrade et al., 2007).

Efectos del ambiente sobre la fisiologia de las bromelia-
ceas epifitas

Cuando el microambiente de las epifitas cambia, |os proce-

sos fisiol 6gicos de estas plantas son directamente afectados
(Ruzana'y Ainuddin, 2011). De manera que ante cualquier
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leve variacion en €l ambiente, tanto €l proceso fotosintético
como el crecimiento de |as plantas cambian (Schurr et al.,
2006). Lo anterior muestra que las epifitas tienen rangos
de tolerancia estrechos a cambios en el ambiente; por lo
que, lamayor diversidad y abundancia de especies epifitas
se encuentran en los bosques hiimedos, como los encinares
y el mesofilo de montafia (Espejo-Serna et al., 2007), de-
bido ala distribucién uniforme de la [luvia durante el afio
(Benzing, 1998).

Una combinacién de estrés por baja disponibilidad de
agua y dta radiacion solar puede causar fotoinhibicion (re-
duccién en lafotosintesis debido a exceso de luz; Demmig-
Adamsy Adams, 1992; Hamilton et al., 1995). Por €llo, en
las bromeliaceas epifitas han evolucionado una gran diver-
sidad de estructuras de carécter adaptativo y mecanismos
fisioldgicos (formacion de tanques para la captacion de
agua, suculencia foliar, tricomas foliares especializados en
la absorcion de aguay nutrimentos, asi como la fotosintesis
CAM), que les han permitido adaptarse con éxito al am-
biente epifito caracterizado por pulsos cortos de agua, altas
intensidades luminicas e inestabilidad de las ramas de los
forofitos (arboles sobrelos que crecen) ante los vientos fuer-
tes (Benzing, 1990, 2000).

Entre las principales respuestas fisioldgicas de las bro-
meliaceas epifitas a cambios en los factores ambientales,
como ladisponibilidad de agua, laradiacion solar y latem-
peratura, se encuentran una reduccion en: la tasa de asi-
milacion de CO,, la magnitud de la acidificacion nocturna
(expresada como un delta de acidez), €l contenido relativo
de agua, €l potencia hidrico y la eficiencia cuantica del
fotosistema |1; asi como cambios en las concentraciones
de pigmentos y en la sefial isotopica de **C, como resulta-
do de lareduccién del tiempo de apertura estomaticay de
la actividad enzimética. Todas estas respuestas se reflgjan
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; Gonzalez-Salvatierra et al., 2010; Reddy et al.,
2010; Reyes-Garciaet al., 2012).

Respuestas ante la baja disponibilidad de agua. Cuando
hay un déficit hidrico para las plantas, |a tasa de asimila-
cion de CO, se puede reducir considerablemente, ya que la
conductancia estomatica disminuye (Lambers et al., 1998;
Stancato et al., 2001). En la figura 1 se muestra el efecto
de la estacionalidad en la disponibilidad de agua sobre la
variacion diaria de la acidez tisular de cuatro especies de
bromeliaceas epifitas, en tres tipos de vegetacion diferentes
(esta estacionalidad es utilizada como una medida indirec-
ta de la fotosintesis al relacionarse con la cantidad de CO,
fijado por las plantas durante la noche; Cach-Pérez, 2008;
Gonzalez-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 sequia. Durante
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Figura 1. Acidez tisular (delta) durante latemporada de lluvias y

sequia en cuatro especies de bromeliaceas epifitas en tres tipos de

vegetacion en la Peninsula de Yucatan: Aechmea bracteata y Ti-

Ilandsia brachycaulos en la selva baja caducifolia; T. dasyliriifolia

en el matorral de duna costeray T. streptophylla en el manglar de

Petén (Datos integrados de: Cach-Pérez, 2008; Gonzalez-Salvatie-
rra, 2009; Ricalde et al., 2010).

este periodo, lavariacion diurna de acidez se reduce de un
30% a un 78% (en Tillandsia dasyliriifolia y T. brachy-
caulos, respectivamente), 1o que limita la produccién de
azUcares utilizados para el mantenimiento, crecimiento y
desarrollo de las plantas.

El incremento en la precipitacion total anual que reciben
los diferentes hébitats en los que se encuentran las brome-
li&ceas epifitas favorece €l aumento en la acidez tisular noc-
turna de estas plantas, tanto en sitios secos como en sitios
himedos (Figura 2); por lo que bajo escenarios de cambio
climético, donde se proyectan reducciones en la cantidad
de precipitacion, la acidez tisular, y por tanto, la fijacion
de CO,, se veran afectadas negativamente. Griffiths et al.
(1989) compararon |a tasa de fijacion de CO,, la acidez ti-
sular, latasade transpiracion y el potencia hidrico foliar en
Tillandsia flexuosa durante las temporada de [luviay sequia
en el norte de Venezuela, y encontraron que los parametros
fotosintéticos fueron menores en €l periodo de sequia com-
parado con €l de lluvias, aln cuando el potencia hidrico
varié Unicamente de -0.2 MPa a -0.3 MPa entre €l periodo
delluviasy sequia, respectivamente.

También, Lange y Medina (1979) mostraron que la fi-
jacion de CO, en hojas de Tillandsia recurvata responde a
variaciones en las condiciones de humedad del aire, pero €l
potencial hidrico foliar no muestracambios. En estaespecie,
el aire seco provoca un incremento de laresistencia estoma
ticaaladifusion de CO,, mientras que con aire himedo, la
resistencia decrece; asimismo, existe un cierre estomético
durante la noche en respuesta a la variacion en el déficit
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de presién de vapor de agua del aire (DPV), por lo que la
pérdida nocturna total de agua foliar fue menor abajo DPV
que aato DPV (Langey Medina, 1979). El efecto negativo
del DPV también se hadocumentado en T. stricta, yaquela
asimilacion diaria de CO, se redujo de 33 mmol ms* hasta
11 mmol mr2s? con el incremento en el DPV, ademas de que
lafase Il de CAM no pudo ser observada (Reinert, 1995).

En las bromeliaceas epifitas con fotosintesis C,, la falta
de aguatiene efectos similares. Lashojasde Tillandsia hete-
rophylla, bajo condiciones controladas, dejaron defijar CO,
después de 14 dias sin recibir agua. El contenido relativo
de agua, el potencial osmdético y la eficiencia en el uso del
agua también se redujeron de manera importante durante
este periodo de sequia (Cach-Pérez, 2008). Por lo tanto, una
reduccion en la disponibilidad de agua en forma de lluvia,
neblina o rocio, como lo predicen los modelos de cambio
climético para las zonas tropicales (IPCC, 2007), podrian
tener un efecto negativo importante sobre la asimilacion de
CO, por parte de las bromeliaceas epifitas, y por consiguien-
te, sobre su crecimiento y supervivencia.

El efecto negativo delabajadisponibilidad de aguano es
tan evidente en especies de bromeliaceas de habitos terres-
tres, dada su menor sensibilidad a la variacion ambiental.
Por gemplo, Bromelia karatas no present6 variaciéon sig-
nificativa en su potencial hidrico foliar a lo largo del afio,
aan con la reduccién en la disponibilidad de agua durante
latemporada de sequia en la Peninsula de Yucatan, México;
por lo contrario, una alta acidez tisular se mantiene durante
esta época del afio (Gonzdlez-Salvatierra, 2009; Ricalde et
al., 2010 Gonzédlez-Salvatierra et al., 2013). Sin embargo,
en otras especies, como B. humilis, las variaciones estacio-
nalesen laactividad de CAM (medida como laacumulacién
nocturna de &cidos organicos), se deben a variaciones en la
precipitacion en unaregion semiarida de Venezuela. En esta

Figura 2. Variacion en la acidez tisular (delta) promedio en bro-
meliaceas epifitas de bosques secos y acidez tisular maxima en
bosques himedos, en respuesta a incremento de la precipitacion
(Datos integrados de: Smith et al., 1986b; Cach-Pérez, 2008; Gon-
zalez-Salvatierra, 2009; Ricalde et al., 2010).
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especie, laactividad de CAM fue alta durante la temporada
de lluvia, se redujo a fina de ésta, y fue baja durante la
sequia (Medinaet al., 1986).

Respuesta ante la variacion en temperatura. Se podria es-
perar que un incremento leve de la temperatura ambiental
durante la noche pudiera reflejar un aumento en la asimila
cion de CO, en las epifitas CAM, debido a que la actividad
de la PEPc se incrementaria. Esto se ha demostrado bajo
condiciones controladas en las especies Tillandsia flexuosa
y Aechmea nudicaulis en laisla de Trinidad (Smith et al.,
1986b; Griffiths et al., 1989). Sin embargo, €l incremento
de latemperatura en unos pocos grados por arribade latem-
peratura nocturna éptima para la fotosintesis puede reducir
el suministro de PEPc paralafijacion nocturnade CO, y fa-
vorecer larespiracion, ademas de que puede tener un efecto
desecante sobre el tejido foliar. Esto Ultimo se debe aque un
incremento en la temperatura eleva el déficit de saturacion
de vapor de aguaentre el aire querodeaalashojasy € aire
dentro de la cAmara subestomatica, 10 que provoca una re-
duccion de la conductancia estomatica paraevitar lapérdida
de agua (Griffiths et al., 1986). En consecuencia, debido a
lareduccion en el suministro en PEPc y €l cierre estomati-
co, la cantidad de CO, disponible parala sintesis de acidos
organicos disminuye.

Con €l incremento de latemperaturaambiental en 1.5 °C,
las hojas de la bromeliacea epifita Aechmea aquilega redu-
cen la cantidad de CO, fijado durante la noche en un 86%,
lo que se reflejaen una disminucion en la cantidad de acidos
organicos acumulados en el tegjido vegetal de hasta un 54%
(Griffiths et al., 1986). A unatemperatura nocturna de entre
15y 17 °C, las hojas de Tillandsia recurvata tienen tasas
de asimilacion de CO, altas, mientras que a temperaturas
mayores de 26 °C, o cercanas a los 26 °C, la asimilacién
de CO, seinhibe; o mismo se observo paralaepifita T. us-
neoides, la cual tuvo una temperatura optima de asimila-
cion entre los 15 y 20 °C, pero en temperaturas fuera de
este rango hubo una reduccion en laasimilacién de carbono
(Medina, 1987). Ademas, la baja acumulacion nocturna de
acidos organicos causa una reduccion en la fuente de hexo-
sas para el crecimiento y reproduccion de las bromeliaceas
epifitas. Se ha observado que en respuesta ala variacion en
la temperatura ambiental, las plantas CAM muestran cierta
termoplasticidad, 0 al menos, una aclimatacion gradual alas
temperaturas sub-éptimas iniciales (Martin, 1994).

En cuanto a las bromeliaceas epifitas con fotosintesis
C,, laasimilacion de CO, se reduce en riesea amazonica
cuando la temperatura diurna excede los 35 °C en la Isla
de Trinidad (Griffiths et al., 1986). Algo similar es obser-
vado en Guzmania monostachia en el mismo lugar, ya que
mostré una disminucion en su tasa fotosintética cuando la
temperaturaambiental superd los 31 °C durante el dia (L Gtt-
ge et al., 1986a). Estos datos muestran que la temperatura
optima para la fotosintesis C, en bromeliaceas epifitas es
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baja, si se consideran los ambientes tropicales en los que
pueden ser encontradas; sin embargo, se ha observado un
Optimo de temperatura que también es bagjo 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, en un
rango de temperatura mayor que especies C, (Medinaet al.,
1977; Martin, 1994).

Estratificacion vertical de la luz. Las epifitas pueden cre-
cer bajo diferentes condiciones de luz, desde casi totalmen-
te expuestas a sol en ramas superiores de sus hospederos,
hasta la sombra profunda de la base del tallo de los mismos
(Hietz y Briones, 2001). Por €llo, Pittendrigh (1948) dividio
a las bromeliaceas en tres grupos relacionados con sus ne-
cesidades de luz: plantas expuestas, de sol (medianamente
expuestas) y tolerantes ala sombra. El autor propone que las
plantas tolerantes ala sombra, en realidad no necesitan dela
sombra, sino que requieren la alta humedad del sotobosgue
o estratos inferiores del dosel. De estaforma, se pueden en-
contrar especies creciendo tanto en sitios sombreados, como
en sitios con una altaexposicion alaluz, como es el caso de
Guzmania monostachia que puede tolerar tanto la sombra
hasta una exposicién del 60% del total de radiacion solar
incidente (Maxwell et al., 1992).

En un experimento en e que se sometié a Tillandsia
heterophylla a diferentes condiciones de luz (entre el 20%
y 90% del total de radiacién solar incidente), Cach-Pérez
(2008) encontrd que plantas expuestas al 40% del total de
luz incidente, presentaron una mayor tasa de asimilacién
de CO,, altas tasas de transporte de electrones, y mayor ca-
pacidad de recuperacion después de periodos prolongados
de sequia, a compararse con plantas que crecieron al 20%
y 90% del total de radiacion solar incidente. Otra especie,
T. usneoides, mostro alta acumulacion nocturna de &cidos
organicos creciendo con alta incidencia de flujo de foto-
nes para la fotosintesis bajo condiciones de laboratorio; sin
embargo, datos de campo mostraron tasas de crecimiento
similares bajo un amplio rango de intensidades luminicas
(Martin et al., 1985).

Los individuos expuestos a la radiaciéon solar en lo alto
del dosel presentan también un incremento en la tempera-
turafoliar, que asu vez influye sobre el crecimiento vegetal
debido a que & microclima arededor de la planta se vuelve
mas caliente y seco (Ruzanay Ainuddin, 2011). En conse-
cuencia, las hojas de las plantas presentan fotoinhibicién
cuando estan sujetas a irradiaciones mayores (hasta en un
76%) alas que usualmente reciben (Stancato et al., 2002).
Generalmente, el aparato fotosintético se protege de la alta
radiacion solar reduciendo € contenido de clorofila total y
manteniendo alta proporcion de clorofila ab (Bjérkman,
1981). Sin embargo, a pesar de que algunas especies de bro-
meliaceas toleran un amplio rango de radiacién solar, y en
consecuencia muestran una amplia variacién en €l conteni-
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Figura 3. Iméagenes a microscopio electronico de barrido que muestran: A) vista general de los tricomas foliares de Tillandsia recurvata;
B) acercamiento alos 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 |os tricomas foliares en T. streptophylla.

do de clorofila, la proporcion clorofila a:b parece no variar
considerablemente (Martin, 1994).

Se ha observado un decremento en la eficiencia cuénti-
ca del fotosistema Il con el incremento de la cantidad de
luz incidente sobre las plantas (Graham y Andrade, 2004;
Sarvikas et al., 2006; Cach-Pérez, 2008; Gonzélez-Salva-
tierra, 2009). Por €llo, en las bromeliaceas, al igua que
en otras plantas, han evolucionado estrategias que les per-
miten afrontar el exceso de energia recibido en el aparato
fotosintético, disipando la energia excedente en forma de
calor (disipacion no fotoquimica, NPQ por sus siglas en
inglés), o re-emitirla como radiacion electromagnética en
un proceso conocido como fluorescencia de la clorofila
(Maxwell y Johnson, 2000). Asimismo, aparte del aumen-
to de la actividad antioxidante, en Tilllandsia brachycau-
los se presenta una correlacion positiva entre el contenido
de antocianinas en las hojasy la exposicion a sol (Gonza-
lez-Salvatierra, 2010).

Estas estrategias parecen no ser necesarias en especies de
bromeliaceas de habitos terrestres. Por gjemplo, plantas de
Ananas comosus tienen tasas de fijacion nocturnas de CO,
altas cuando crecen bajo condiciones de ataradiacion solar,
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comparadas con plantas que crecen en lasombra, con su tasa
méxima de asimilacion por arriba de los 1,500 gmol m?2s?
(Nose et al., 1977). De hecho, especies del género Ananas
gue crecen naturalmente en sitios sombreados tienen tasas
fotosintéticas altas cuando crecen en altairradiacion (Keller
y Lttge, 2005). Las especies de bromeliaceas terrestres de
sotobosque estan sujetas a un régimen de irradiacion cam-
biante y pueden usar las irradiaciones altas eficientemente
cuando se presentan (Medina et al., 1994; Skillman y Win-
ter, 1997). Esto sugiere que las bromeliaceas terrestres son
menos sensibles a un rango de irradiacion mayor que las
bromeliaceas de habito epifito (Martin, 1994; Gonzalez-Sal-
vatierraet al., 2013).

Efectos del ambiente sobre la anatomia 'y morfologia

Lainfluenciadel microambiente sobre las plantas puede ser
observada no sdlo a nivel fisioldgico, sino también a nivel
morfoldgico y anatémico, ya sea reflgjado 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 Bellefleur, 1996; Silvaet al .,
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1999). La morfologia de las epifitas ha sufrido una adapta-
cion paraaprovechar losrecursos disponiblesen el ambiente
donde crecen. Una de las modificaciones principales en las
bromeliaceas epifitas son los tricomas foliares, especializa-
dos en la absorcién de agua y nutrimentos (Benzing, 2000).
Lacubiertay densidad delostricomasvarian deacuerdo ala
especie, pero en general son mas abundantes en especies at-
mosféricas que en especies con tanque (Reyes-Garciaet al.,
2008b; Littge, 2010). Ademas, los tricomas se encuentran
asociados alos estomas, alos que proveen proteccion 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 formacion de una pelicula de agua cuan-
do la hoja esta himeda, lo que puede limitar el intercambio
de gases (Benzing y Renfrow, 1971; Liittge et al., 1986a;
Martin, 1994). Sin embargo, una relacién directa entre una
mayor cubiertay tamafio delostricomas, y unadisminucién
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 ladensidad de estomas'y tricomas de la hoja ma-
dura, ya que las hojas que crecen expuestas a la luz tendréan
mayor nimero de estomas que las hojas que crecen bajo
sombra (Reich, 1984). Pero la densidad de estas estructuras
no solo depende de la cantidad de radiacion solar que recibe
la planta, sino que también del areafoliar, orientacion de la
hojay la cantidad de agua que la planta recibe. De esta for-
ma, cuando las condiciones de luz en las que crece unaplan-
ta cambian (la intensidad luminosa se reduce o0 aumenta),
se pueden encontrar variaciones en € nimero de estomas
y tricomas entre hojas vigjas (que la planta tenia antes del
cambio) y hojas nuevas (producidas bajo las nuevas condi-
ciones luminicas; Figura 4A). Con esto se hace evidente la

relacién positiva entre e 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-
meliaceas radica en que, ademas del papel que juegan en la
absorcion de agua y nutrimentos, influyen en la regulacién
de la transpiracion foliar y en la fotoproteccién. En altas
densidades, los tricomas actllan como un filtro difusivo que
refleja parte de laluz incidente y disminuye laradiacion so-
lar que llegaalasuperficie delashojas (Benzing y Renfrow,
1971; Littge et al., 1986b; Larcher, 2003). Sin embargo, en
ocasiones, la cantidad de luz reflejada por |0s tricomas pue-
de no ser la suficiente para la fotoproteccion (Pierce et al.,
2001). Por otra parte, €l papel de los tricomas no se limita
Unicamente a la fotoproteccion, ya que la densidad de éstos
también puede influir sobre la densidad de los estomas, asi
como en el tamafio del poro estomético y e grosor de la
capalimite. Por ggemplo, si ladensidad estométicaaumenta,
el tamafio del poro estomético tendera adisminuir y la capa
[imite serd maés estable (Nowak y Martin, 1997).

Por tanto, la composicion (estructura y disposicion) de
los tricomas y de los estomas en las hojas de las bromelia&
ceas epifitas determina la forma en que capturan recursos
y brinda a éstas ciertas ventajas sobre otras plantas (absor-
cion de aguay nutrientes de la atmdsfera, gran capacidad de
control estomatico en respuesta al ambiente). Estas carac-
teristicas pueden ayudar a explicar por qué la bromeliaceas
epifitas estan presentes en un amplio rango de habitats con
microclimas altamente contrastantes (Benzing, 2000).

En las bromeliaceas epifitas, cambios en laanatomiay la
fisiologia foliar pueden interpretarse en e contexto de es-
trategias para “evitar la sequia’ o para “tolerar la sequia”’
(Schmidt y Zotz, 2001). Estaidea se confirmaal notar como
epifitas mas grandes aprovechan los periodos de lluvia gra-

Figura 4. A) Variacion en €l nimero de estomas y tricomas bajo incremento de radiacién solar incidente en hojas vigjas (antes del incre-
mento de laradiacion) y nuevas (producidas después del incremento de la radiacion) de Tillandsia heterophylla. B) Relacion de la densi-
dad de estomas con el incremento en laradiacion solar incidente en hojas de T. heterophylla (Cach-Pérez, 2008).
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cias a un tanque €ficiente en la captacién y almacenamiento
deagua, y evitan déficits hidricos de sus tejidos mediante un
rapido cierre estomético después de que el agua del tanque
se ha agotado (evitan la sequia). En general, las epifitas que
recurren a esta estrategia han desarrollado una alta resisten-
cia estomatica y esclerofilia, o que les permite conservar
y/o almacenar agua para evitar la sequia. En contraste, la
reduccion en la conductancia estomética relacionada con
la sequia de plantas peguefias es relativamente menos pro-
nunciada, lo que se interpreta como tolerancia a la sequia.
Ademés, las epifitas tolerantes ala sequia pueden detener su
crecimiento y evitar una severa desecacion citoplasmaética,
hasta que puedan rehidratarse, momento en el que €l creci-
miento se reanuda (Zotz y Hietz, 2001; Reinert, 1998).

Consecuencias del impacto del cambio climatico sobre
las bromeliaceas epifitas

Las epifitas incrementan notablemente el inventario local
de recursos de una comunidad (metabolitos secundarios, si-
tios de refugio, anidacion y alimentacion, entre otros). Por
lo tanto, los cambios a nivel fisiol6gico, anatémico y mor-
folégico que podrian sufrir las bromeliaceas epifitas (y las
epifitas en general), ante el cambio en las condiciones de
temperatura y humedad del aire relacionadas con el cam-
bio climético, tendrian implicaciones importantes; primero
sobre las plantas en si mismas (poniendo en riesgo su su-
pervivencia), y segundo, sobre los ecosistemas en los que
habitan, a desaparecer parte importante de la biomasa de
éstos, y por tanto, los nutrimentos que aportan a sistema,
asi como por su fuerte influencia sobre la fauna del dosel
(Zotz, 2013).

Ladistribucion de las plantas se rige por las condiciones
climaticas favorables paraellas; por g emplo, latemperatura
influye sobre los rangos metabdlicos (reduccion en el sumi-
nistro de PEPC), la luz condiciona la fotosintesis, y ambas
influyen sobre la apertura estomética que permite latranspi-
racion, de acuerdo a déficits de vapor de agua atmosféricos
y del grosor de la capa limite foliar (dada por € tamafio de
lahojay lavelocidad del viento; Benzing, 1998; Lambers
et al., 1998). Por lo tanto, si existen cambios en las condi-
ciones climaticas en general, podria esperarse, como con-
secuencia, que las especies sigan una de tres alternativas:
adaptarse, migrar o extinguirse, lo cual dependera, en gran
medida, de larapidez con los que se presenten |os cambios
en el clima (Dawson et al., 2011).

L ostipos de vegetacion que se reconocen en laactualidad
se relacionan intimamente con las condiciones climéticas en
las que crecen. Villersy Tregjo (2004) afirman que mésde la
mitad del territorio de la Repiblica Mexicana (entre 50% y
57%) cambiaria sus condiciones de temperatura 'y precipi-
tacion bajo escenarios de cambio climético, con tal magni-
tud, que €l tipo de clima que existe hoy podria ser reclasi-
ficado de acuerdo a la clasificacién de Kdppen, modificada
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por Garcia (Garcia, 1973). Este cambio supone entonces,
gue las comunidades que se establecen actualmente en esas
areas serian afectadas y, por lo tanto, tendrian que cambiar
su distribucion de acuerdo ala variacion climética. La ma-
yoria de las proyecciones apuntan a que con un incremen-
to en la temperatura y disminucién en la precipitacion, los
bosques templados y hiimedos serian los més afectados, o
gue reduciria drasticamente su distribucién (o incluso des-
aparecerian de algunas regiones), mientras que los desiertos
y bosgues secos podrian ampliar su distribucion (Villers 'y
Tregjo, 2004).

En este sentido, el acoplamiento fino entrelas epifitasy €l
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-Garcia y Andrade, 2007; Reyes-Garcia
et al., 2008b), porque su capacidad para cambiar su distri-
bucién es menor que la de muchas especies de arboles. En-
tonces, las poblaciones de bromeliaceas que se distribuyen
en la zonas bajas de |os bosgues de montafia podrian perder
gran parte de sus individuos y especies si la disponibilidad
de humedad disminuye (Gilmartin, 1973). Nadkarni y Sola-
no (2002) demaostraron experimentalmente, que lareduccién
en la disponibilidad de agua en bosques himedos provoca
que las epifitas (entre ellas |as bromeliaceas) tengan una alta
mortalidad de hojas, reduccion en la produccion de éstas, y
en general, unareduccion en lavidade las plantas. Ademas,
gran parte de la estratificacion vertical de las epifitas puede
ser explicado por las diferencias en la sensibilidad de las
semillas y plantulas en un gradiente vertical de humedad,
resaltando la importancia de este factor sobre el estableci-
miento, distribucion y supervivenciade las epifitas (Wagner
et al., 2013).

Mondragén et al. (2004) encontraron que la poblacién de
Tillandsia brachycaul os en un selva baja de Yucatan, Méxi-
co, disminuyd después de un afio seco (precipitacién por
debajo del promedio histérico anual), lo que demuestra que
alin en esta especie adaptada a sitios rel ativamente secos, la
reduccién en la precipitacion promedio (900 mm de media
anual; Orellana et al., 2009), provoca cambios en la abun-
danciay posible distribucion de especies. Hsu et al. (2012),
mediante la simulacion de variaciones en las condiciones
ambientales producto del cambio climatico en una region
subtropical del este de Asia, demostraron que ladistribucion
de las epifitas esta altamente correlacionada con los distin-
tos tipos de bosque en los que habitan, y proyectan que si
|a temperatura ambiental se incrementa entre 3.2y 4.8 °C,
el 78% de todas | as especies epifitas perderian entre el 45%
y €l 58% de su actual rango de distribucién, y la altitud en
lacual se distribuyen se incrementaria en promedio 400 m,
con respecto a su distribucion actual.

Lo anterior es significativo si se considera que en un
gradiente atitudinal € mayor nimero de especies epifitas
se encuentra en la parte media del gradiente (Figura 5A),
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Figura 5. Distribucion de epifitas en un gradiente altitudinal (A) y sus respectivas temperaturas ambientales (B) en Costa Rica (CardelUs
et al., 2006).

donde las condiciones de temperatura y humedad del aire
son éptimas para estas plantas (Figura 5B). Para especies
tropicales que pudieran ser afectadas por un calentamiento
del clima, los cambios en su distribucion altitudinal pare-
cen ser mas factibles que los cambios latitudinales (Bush,
2002). Por tanto, las especies més afectadas por € cambio
climatico son las que presentan una distribucién en zonas
altasy himedas, ya que no tendran la posibilidad de migrar
aregiones mas elevadas. L as especies que tendran la mayor
posibilidad de soportar 1os cambios del clima son las espe-
cies que se distribuyen en las zonas bajas, fisiol 6gicamente
menos sensibles a variaciones ambientales y/o ampliamente
distribuidas geograficamente (Colwell et al., 2008, Hsu et
al., 2012).

Otro aspecto a considerar es que los cambios en la distri-
bucién, o incluso ladesaparicion local de especies, tendrian
efectos negativos sobre el ciclo hidrolégico y de nutrimen-
tos en los ecosistemas. Las epifitas, y los suelos himicos
que generan y almacenan en el dosel, influyen en los proce-
sos funcionales del bosque, dado que interceptan humedad
y nutrimentos de la atmésfera, que de otro modo, podrian
seguir diferentes rutas a través del sistema, o simplemente
pasar através de é (Benzing, 1998).

Per spectivas

Dada su alta sincronizacion con la atmésferay su indepen-
dencia del suelo, las epifitas son altamente vulnerables a
cambio climético, en particular a la reduccién en la dispo-
nibilidad de agua y a incremento en la temperatura, tanto
en sitios rel ativamente secos, como en bosgques hiimedos de
todo el continente americano. Sin embargo, esta vulnerabi-
lidad puede ofrecer una buena oportunidad para estudiar el
cambio climatico a nivel regional. Epifitas como las bro-
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meliéceas pueden ser un buen modelo de estudio paraiden-
tificar los posibles efectos del cambio climético por varias
razones: su alta dependencia de ladisponibilidad de aguaen
forma de lluvia, neblina o rocio (Andrade, 2003; Graham y
Andrade, 2004; Mondragon et al., 2004; Reyes-Garcia et
al., 2008a), su tamafio pequefio y facilidad de manejo en
campo 'y laboratorio, asi como su rapida respuesta fisiol 6gi-
ca ante variaciones ambientales.

M asestudiosfisiol 6gicosy ecol 6gicosson necesariospara
la modelacién de los cambios en la distribucion o desapari-
cion de las bromeliéceas epifitas, asi como para evaluar €
efecto quetendriael cambio climatico en ladindmicadelos
ecosistemas (ciclo de nutrimentos, produccién de biomasa,
capturade carbono, entre otros), y sus posibles efectos sobre
grupos de especies estrechamente relacionados, tales como
artropodos, anfibios y reptiles. Asimismo, la investigacion
sobre la fisiologia y ecologia de epifitas también permitiria
evauar los servicios ambientales que |os ecosistemas ofre-
cen y generaria los conocimientos bésicos necesarios para
estrategias de conservacion, restauracion y educacion am-
biental; lo cual conforma un conocimiento fundamental y
urgente para la creacién de una mayor conciencia sobre el
cambio climético y el papel de las bromeliéceas epifitas en
|os ecosistemas.
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