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estudio que nos podria permitir identificar los efectos del cambio climatico en la regién
antes mencionada. Las bromelidaceas epifitas ofrecen ciertas ventajas sobre otras plantas
para ser consideradas en estudios de cambio de climatico. Por ejemplo, numerosos
trabajos coinciden en que la distribucion de las bromeliaceas epifitas dentro de un mismo
habitat o entre varios habitats diferentes, esta principalmente relacionada con la
diversidad de respuestas que ofrecen ante variaciones en factores abiéticos como la
disponibilidad de agua, por lo que si existiera algin cambio en los patrones de
precipitacién, humedad atmosférica o temperatura actuales tal y como lo sugieren los
modelos de cambio climatico, las comunidades de bromeliaceas serian de las primeras en
ser afectadas (Orellana et al, 2009; IPCC, 2007; Cervantes et al., 2005; Graham y
Andrade, 2004; Andrade, 2003; Griffiths y Smith, 1983; Pittendrigh, 1948).

Ofra de las ventajas que presenta este grupo de plantas para ser consideradas como
modelo de estudio, es que no tienen raices en el suelo, por lo que el agua y nutrimentos
que necesitan para su crecimiento y desarrollo son absorbidas directamente de la
atmosfera (Benzing, 2000). Ademas, algunas especies presentan el metabolismo acido de
las crasulaceas (CAM por sus siglas en ingiés), por lo que tienen un alto intercambio foliar
de moléculas de agua con la atmésfera durante el intercambio gaseoso, ya que este
ocurre durante la noche cuando la humedad relativa es alta, lo que provoca que la sefial
isotdpica de sus hojas sea la misma que la del vapor de agua atmosférico. Por lo tanto,
pueden ser utilizadas como marcadores de la sefial isotopica del O del vapor de agua en
la atmosfera, que a su vez puede ser utilizado para corregir fuentes de imprecision en los
modelos actuales de cambio climatico (Reyes-Garcia et al., 2008; Helliker y Griffiths,
2007; Benzing, 2000). Ademas, la sefial de "®0 en los tejidos de las plantas representa
una marca del grado de evapotranspiracion o del estrés hidrico durante su crecimiento
(Mejia-Chang, 2009).

A su vez, isétopos de *C que la planta obtiene durante la fijacion de CO,, pueden ser
utilizados para evaluar la ruta fotosintética de las plantas asi como las variaciones en la
fijacién de carbono entre especies en diferentes sitios, como resultado de la variacion en
el microclima. Esto ayudaria a pronosticar los posibles efectos del cambio climatico sobre
la fisiologia de las bromeliaceas epifitas, asi como del tipo de vegetacion al que se
encuentran asociadas (Santiago ef al., 2005; Griffiths y Smith, 1983). Ademas, la







Capitulo |

ANTECEDENTES: LA SUSCEPTIBILIDAD DE LAS BROMELIACEAS EPIFITAS
AL CAMBIO CLIMATICO!

Resumen: Las bromeliaceas epifitas son uno de los grupos de plantas mas amenazados
por el cambio climatico global dada su alta sensibilidad a la variacién ambiental. En esta
revision abordamos las adaptaciones que poseen las bromeliaceas epifitas para hacer
frente a las condiciones ambientales adversas. Asimismo, para brindar un panorama
general de su vulnerabilidad, describimos, con ejemplos, las respuestas fisiolégicas de
estas plantas (principalmente de bromelidceas epifitas en bosques secos de la Peninsula
de Yucatan) ante la variacién en la disponibilidad de agua, luz y temperatura ambiental,
asi como cambios en aspectos morfolégicos. La informacién analizada sugiere que las
bromeliaceas epifitas podrian cambiar su distribucién o desaparecer de algunas regiones
como consecuencia del cambio climatico global, lo que podria repercutir de manera
negativa en los ecosistemas en los que estas plantas habitan al reducir la introduccién de
nutrimentos, la disponibilidad de habitats para animales, asi como en la biomasa general
de los bosques. Por lo tanto, sugerimos que la investigaciéon actual sobre la variacion
morfo-fisiologica de las bromeliaceas epifitas en respuesta a la variacién ambiental, es
fundamental y urgente para generar informaciéon que contribuya a la conservacion de

estas plantas.

Palabras clave: bosques secos, metabolismo acido de las crasulaceas, variacion morfo-

fisioldgica, Yucatan.

' La susceptibilidad de las bromeliaceas epifitas al cambio climatico. Manuel J. Cach-Pérez; José
Luis Andrade y Casandra Reyes-Garcia. Botanical Sciences. En revisién. Mayo de 2013.
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Las epifitas son plantas que crecen sobre otras plantas, como arboles y arbustos, sin
tener contacto directo con los haces vasculares de sus hospederos (Littge, 1989;
Benzing, 1998), y constituyen un componente importante de las comunidades vegetales,
principalmente en el trépico. La importancia de las epifitas radica en su gran diversidad
pues se han estimado alrededor de 30,000 especies. De hecho, en los bosques
tropicales, la biomasa epifita puede constituir mas del 50% de la biomasa foliar y el 10%
de todas las especies de plantas vasculares, pero 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 raices en el suelo, las epifitas tienen una extraordinaria dependencia de
la atmoésfera para fa adquisicion de los nutrimentos y el agua que necesitan, lo que las
hace excepcionalmente sensibles a fa humedad del aire (Benzing, 1990), y por tanto son
potencialmente utiles para medir la respuesta a los cambios en el clima (Lugo y Scatena,
1992; Helliker y Griffiths, 2007). Asi mismo, la alta vulnerabilidad de las epifitas a
perturbaciones climaticas podria afectar a otros componentes de los bosques donde
habitan, dada la importancia ecol6gica de estas plantas (Zotz y Bader, 2009). Después de
la Orchidaceae, la Bromeliaceae es la segunda familia con mas diversidad de epifitas, y
cuenta con al menos 1800 especies epifitas, o que representa el 60% de todas las
especies dentro de la familia (Kress, 1986; Gentry y Dodson, 1987; Zotz, 2013).

En las Gitimas décadas, ha ido creciendo la idea de que la supervivencia y continuidad de
la comunidad de epifitas esta en riesgo ante el cambio climatico global (Nadkarni, 1992).
En particular, las bromelidceas epifitas son uno de los grupos mas amenazados, ya que
sistema radical sélo las adhiere del hospedero, a la vez que los nutrimentos y el agua
necesarios para su crecimiento son absorbidos por las hojas. A diferencia de otros tipos
de epifitas cuyas raices exploran una mayor area y crecen en sitios con acumulacion de
suelo rico en nutrimentos (Benzing, 1990; Lesica y Antibus, 1990; Andrade y Nobel, 1996,
1997), las bromeliaceas epifitas dependen en mayor medida de lo que les llega de la
atmodsfera y lo que se acumule entre sus hojas. Por esto, es primordial entender la
respuesta de las bromeliaceas epifitas, tanto a nivel individual como poblacional, ante las
fluctuaciones ambientales ocasionadas por el cambio climatico global, y cé6mo se podrian
afectar los ecosistemas en los que se encuentran. En esta revision nos centraremos en
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El efecto de los cambios ambientales serd mas evidente en los extremos de las
distribuciones geogréficas de las especies, es decir, en los lugares mas secos y/o con las
temperaturas mas extremas donde una especie se encuentre, pues estaria ya al limite de
su oOptimo fisioldgico (Lambers ef al., 1998). En este respecto, las selvas secas
estacionales, manglares y desiertos podrian ser sitios de mayor cambio en las especies
debido al cambio climatico.

Nos encontramos en una época donde en promedio, las temperaturas del Hemisferio
Norte durante la segunda mitad del siglo XX fueron muy probablemente superiores a las
de cualquier otro periodo de 50 afios de los Uultimos 500 afios, y probablemente las mas
altas a lo largo de, como minimo, los Ultimos 1300 afos. Diversos modelos de cambio
climatico coinciden en que la temperatura seguirda aumentando mas o menos
uniformemente a nivel global (mas notoriamente en el hemisferio norte que en el sur) a
una tasa de 0.2°C por decenio, ademas, 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 algunas regiones secas en latitudes medias y en los trépicos (IPPC, 2007).
El metabolismo acido de las crasulaceas en las bromeliaceas epifitas

Una de las principales respuestas evolutivas de plantas que crecen en ambientes aridos o
con escases de agua (como el habitat epifito) es el metabolismo acido de las crasulaceas
(CAM; siglas en inglés), el cual esta presente en muchas especies de bromeliaceas
epifitas (Martin, 1994; Benzing, 2000; Andrade et al., 2007, 2009). Esta es una ruta
fotosintética que permite a las plantas un uso eficiente del agua. En la fotosintesis CAM,
el intercambio de gases se lleva a cabo durante Ja noche, cuando la demanda evaporativa
de la atmédsfera es baja, lo 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 soélo a la fijacion temporal nocturna de CO; (en forma de &cidos organicos),
sino a que la enzima fosfoenol piruvato carboxilasa (PEPc), encargada de la captacion
primaria de CO,, tiene una mayor afinidad por dicho gas que la enzima ribulosa bifosfato
carboxilasa/oxigenasa (RUBISCO), la fijadora de CO, a través del cicio de Calvin, por lo
que las plantas con CAM pueden fijar mayor cantidad de CO; en relacién a la cantidad de
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Efectos del ambiente sobre la fisiologia de las bromeliaceas epifitas

Cuando el microambiente de las epifitas cambia, los procesos fisioldgicos de estas
plantas son directamente afectados (Ruzana y Ainuddin, 2011). De manera que ante
cualquier leve variacién en el ambiente, tanto el proceso fotosintético como el crecimiento
de Jas plantas cambian (Schurr et al., 2006). Lo anterior muestra que las epifitas tienen
rangos de tolerancia estrechos a cambios en el ambiente por fo que, fa mayor diversidad y
abundancia de especies epifitas se encuentran en los bosques himedos, como los
encinares y el meséfilo de montana (Espejo-Serna et al., 2007), debido a la distribucion
uniforme de la lluvia durante el afio (Benzing, 1998).

Una combinacion de estrés por baja disponibilidad de agua y alta radiacién solar, puede
causar fotoinhibiciéon (reducciéon en la fotosintesis debido al exceso de luz; Demmig-
Adams y Adams, 1992; Hamilton et al., 1995). Por ello, en las bromeliaceas epifitas han
evolucionado una gran diversidad de estructuras de caracter y mecanismos fisioldgicos
(formacién de tanques para la captacién de agua, suculencia foliar, tricomas foliares
especializados en la absorciéon de agua y nutrimentos, asi como el metabolismo acido de
las crasulaceas), que les han permitido adaptarse con éxito al ambiente epifito
caracterizado por pulsos cortos de agua, altas intensidades luminicas e inestabilidad de
los forofitos (arboles sobre los que crecen; Benzing, 1990, 2000).

Entre las principales respuestas fisioldgicas de las bromeliaceas epifitas a cambios en los
factores ambientales, como la disponibilidad de agua, la radiacién solar y la temperatura
se encuentran: una reduccion en la tasa de asimilacion de CQO,, en la magnitud de la
acidificacion nocturna expresada como un delta de acidez, en el contenido relativo de
agua, en el potencial hidrico, en la eficiencia cuantica del fotosistema Il, asi como cambios
en las concentraciones de pigmentos y en la sefial isotopica de *C, como resultado de la
reduccién del tiempo de apertura estomatica y de la actividad enzimatica. Todas estas
respuestas se reflejan directamente en el crecimiento y desarrollo de estas plantas
(Martin, 1994; Winter y Holtum, 2002; Andrade, 2003; Graham y Andrade, 2004
Cervantes et al., 2005; Cach-Pérez, 2008; Reddy et al., 2010; Reyes-Garcia et al., 2011).

Respuestas ante la baja disponibilidad de agua. Cuando hay un déficit hidrico para las

14












Capitulo |

precipitacién en una region semiarida de Venezuela. En esta especie, la actividad de CAM
fue alta durante la temporada de lluvia, se redujo al final de ésta, y fue baja durante la
sequia (Medina et al., 1986).

Respuesta ante la variacion en temperatura. A primera instancia, se podria esperar que
un incremento de la temperatura ambiental durante la noche podria reflejar un aumento
en la asimilacion de CO, en las epifitas CAM, porque la actividad de la PEPc se
incrementaria. Esto se ha demostrado bajo condiciones controladas en las especies
Tillandsia flexuosa y Aechmea nudicaulis (L.) Griseb. en la isla de Trinidad (Smith et al.,
1986b; Griffiths et al., 1989). Sin embargo, el incremento de la temperatura en unos pocos
grados por arriba de la temperatura nocturna éptima para la fotosintesis, puede reducir el
suministro de PEPc para la fijaciéon nocturna de CO; y favorecer la respiracion, ademas de
que puede tener un efecto desecante sobre el tejido foliar. Esto Gltimo se debe a que un
incremento en la temperatura, eleva el déficit de saturacién de vapor de agua entre el aire
que rodea a las hojas y el aire dentro de la cdmara subestomatica, lo que provoca una
reduccién de la conductancia estomatica para evitar la pérdida de agua (Griffiths et al.,
1986). En consecuencia, debido a la reduccién en el suministro en PEPc y el cierre
estomatico, la cantidad de CO, disponible para la sintesis de acidos organicos disminuye.

Con el incremento de la temperatura ambiental en 1.5 °C, especies de bromeliaceas
epifitas, como Aechmea aquilega (Salisb.) Griseb., reducen la cantidad de CO, fijado
durante la noche en un 86%, lo que se refleja en una disminucidn en la cantidad de acidos
organicos acumulados en el tejido vegetal de hasta un 54% (Griffiths et al., 1986). A una
temperatura nocturna de entre 15 °C y 17 °C, Tillandsia recurvata tiene tasas de
asimilacion de CO, altas, mientras que a temperaturas mayores de 26 °C o cercanas a los
6 °C, la asimilacion de CO; se inhibe; 1o mismo se observé para Tillandsia usneoides (L.)
L., la cual tuvo una temperatura 6ptima de asimilacién entre los 15 °C y 20 °C, pero en
temperaturas fuera de este rango, hubo una reduccién en la asimilacion de carbono
(Medina, 1987). Ademas, la baja acumulacion nocturna de acidos organicos, causa una
reduccion en la fuente de hexosas para el crecimiento y reproduccién de las bromeliaceas
epifitas. Se ha observado que respuesta a la variacién en la temperatura ambiental, las
plantas CAM muestran cierta termoplasticidad, o al menos, una aclimatacién gradual a las
temperaturas sub-dptimas iniciales (Martin, 1994).
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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 radiacion solar en lo alto del dosel presentan también un
incremento en la temperatura foliar, que a su vez influye sobre el crecimiento vegetal
debido a que el microclima alrededor de la planta se vuelve mas caliente y seco (Ruzana
y Ainuddin, 2011). En consecuencia, las hojas de las plantas presentan fotoinhibicion
cuando estan sujetas a irradiaciones mayores (hasta en un 76%) a las que usualmente
recibe (Stancato et al., 2002). Generalmente, el aparato fotosintético se protege de la alta
radiacién solar reduciendo el contenido de clorofila total y manteniendo alta proporcién de
clorofila a:b (Bjérkman, 1981). Sin embargo, a pesar de que algunas especies de
bromeliaceas toleran un amplio rango de radiacién solar, y en consecuencia muestran una
amplia variacion en el contenido de clorofila, la proporcién clorofila a:b parece no variar

considerablemente (Martin, 1994).

Se ha observado un decremento en la eficiencia cuantica del fotosistema 1i con el
incremento en la cantidad de luz incidente sobre las plantas (Graham y Andrade, 2004;
Sarvikas et al., 2006; Cach-Pérez, 2008; Gonzéalez-Salvatierra, 2009). Por ello las
bromeliaceas, al igual que en otras plantas, han evolucionado estrategias que les
permiten 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 radiacién electromagnética en un proceso conocido como
fluorescencia de la clorofila (Maxwell y Johnson, 2000). Este proceso les permite a las
hojas mantener niveles de eficiencia fotosintética suficientes para poder afrontar cambios

en las condiciones microambientales.

Estas estrategias parecen no ser tan necesarias en otras especies de bromeliceas,
sobre todo en especies de habitos terrestres. Plantas de Ananas comosus (L.) Merr. (la
pifia) tienen tasas de fijacion nocturnas de CO,; altas cuando crecen bajo condiciones de
alta radiacion solar, comparadas con plantas que crecen en la sombra, con su tasa
maxima de asimilacién por arriba de los 1500 umol m?s™ (Nose et al., 1977). Esto sugiere
gue A. comosus tiene su 6ptimo desempefio fisiolégico cuando crece completamente
expuesta al sol (Martin, 1994), y por lo tanto, es menos sensible a este factor que las
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crecimiento y desarrollo. Por lo tanto, la relacién entre estas estructuras brinda a las
bromeliaceas ciertas ventajas sobre otras plantas (absorcion de agua y nutrientes de la
atmosfera, gran capacidad de control estomatico en respuesta al ambiente) lo que ayuda
a explicar por qué la familia Bromeliaceae puede estar presente en un amplio rango de

habitats con microclimas altamente contrastantes (Benzing, 2000).

En las bromeliaceas epifitas, cambios en la anatomia y la fisiologia foliar pueden
interpretarse en el contexto de estrategias para “evitar la sequia” o para “tolerar la sequia”
(Schmidt y Zotz, 2001). Esta idea se confirma al notar cdmo epifitas mds grandes
aprovechan los periodos de liuvia gracias a un tanque eficiente en la captacion y
almacenamiento de agua, y evitan déficits hidricos de sus tejidos mediante un rapido
cierre estomatico, después de que el agua del tanque se ha agotado (evitan la sequia). En
general, las epifitas que recurren a esta estrategia, han desarrollado recursos fisiolégicos
y morfoldgicos, como una alta resistencia estomatica y esclerofilia, que les permite
conservar y/o almacenar agua para evitar la sequia. En contraste, la reduccién en la
conductancia estomatica relacionada con la sequia de plantas pequenas, es relativamente
menos pronunciada, lo que se interpreta como tolerancia a la sequia. Ademas, las epifitas
tolerantes a la sequia pueden detener su crecimiento, una severa desecacion
citoplasmatica, hasta que se pueden rehidratar, momento en el que el crecimiento se
reanuda (Reinert, 1998; Zotz y Hietz, 2001).

Consecuencias en los ecosistemas del impacto del cambio climatico sobre las

bromeliaceas epifitas

Las epifitas incrementan notablemente el inventario local de recursos de una comunidad
(metabolitos secundarios, sitios de refugio, anidacién y alimentacién, por ejemplo). Por lo
tanto, los cambios a nivel fisiolégico, anatomico y morfolégico 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 cambio climatico, tendrian
implicaciones importantes, primero sobre las plantas en si mismas (poniendo en riesgo su
supervivencia), 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, asi como por su fuerte influencia sobre la fauna del dosel (Zotz, 2013).
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experimentalmente, que la reduccion en la disponibilidad de agua en bosques humedos
provoca que las epifitas (entre ellas las bromeliaceas) tengan una alta mortalidad de
hojas, reduccién en la produccion de éstas, y en general una reducciéon en la vida de 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 establecimiento,

distribucion y supervivencia de las epifitas (Wagner ef al., 2013).

Mondragén et al. (2004), encontraron que la poblaciéon de Tillandsia brachycaulos en un
selva baja de Yucatan, México, disminuy6é después de un afio seco (precipitacion por
debajo del promedio histérico anual), lo que demuestra que ain en esta especie adaptada
a sitios relativamente secos, la reduccién en la precipitacion promedio (900 mm de media
anual; Orellana et al., 2009), provoca cambios en la abundancia y posible distribuciéon de
especies. Hsu et al. (2012), mediante la simulacién de variaciones en las condiciones
ambientales producto del cambio climatico en una regiéon subtropical del este de Asia,
demostraron que la distribucién de las epifitas esta altamente correlacionada con los
distintos tipos de bosgue en los que habitan, y proyectan que si la temperatura ambiental
se incrementa entre 3.2 °C y 4.8 °C el 78% de todas las especies epifitas) perderian entre
el 45% y el 58% de su actual rango de distribucién, y la altitud en la cual se distribuyen se

incrementaria en promedio 400 m, con a respecto su distribucién actual.

Lo anterior es significativo, si consideramos que en un gradiente altitudinal el mayor
namero de especies epifitas se encuentra en la parte media del gradiente (Figura 1.5A)
donde las condiciones de temperatura y humedad del aire son 6ptimas para estas plantas
(Figura 1.5B). Para especies tropicales que pudieran ser afectadas por un calentamiento
del clima, los cambios en su rango altitudinal parecen ser mas factibles que cambios
latitudinales (Bush, 2002). Por tanto, las especies mas afectadas por el cambio climatico
son las que presentan una distribucién en zonas altas y hiumedas, ya que no tendran la
posibilidad de migrar a regiones mas elevadas. Las especies que tendran la mayor
posibilidad de soportar los cambios del clima son las especies que se distribuyen en las
zonas bajas, fisiologicamente menos sensibles a variaciones ambientales y/o

ampliamente distribuidas geograficamente (Colwell et al., 2008, Hsu et al., 2012).
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Mas estudios fisioldgicos y ecoldgicos son necesarios para la modelacién de los cambios
en la distribucién o desaparicion de las bromeliaceas epifitas, asi como para evaluar el
efecto que tendria el cambio climatico en la dinamica de los ecosistemas (ciclo de
nutrimentos, produccién de biomasa, captura de carbono, entre otros) y sus posibles
efectos sobre grupos de especies estrechamente relacionados, tales como artrépodos,
anfibios y reptiles. Asimismo, la investigacién sobre la fisiologia y ecologia de epifitas
también permitiria evaluar los servicios ambientales que los ecosistemas ofrecen y
generaria los conocimientos basicos necesarios para estrategias de conservacion,
restauracién y educaciéon ambiental; conocimiento fundamental y urgente para la creacion
de una mayor conciencia sobre el cambio climatico y el papel de las bromeliaceas epifitas

en los ecosistemas.
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OBJETIVOS

Objetivo general

Evaluar la sensibilidad de las bromeliaceas epifitas nativas de la Peninsula de Yucatan a

variaciones ambientales, para identificar especies que puedan ser utilizadas como

indicadoras de los posibles efectos del cambio climatico regional.

Objetivos particulares

1)

2)

3)

4)

Caracterizar las comunidades de bromeliaceas epifitas y sus respectivos

hospederos en seis tipos de vegetacion contrastantes de la Peninsula de Yucatan.

Caracterizar la plasticidad fisiolégica de las bromeliaceas epifitas como respuesta
a variaciones microambientales (variacién ambiental estacional) en seis ambientes
contrastantes de la Peninsula de Yucatan a través de un gradiente de

precipitacion.

Cuantificar el contenido isotépico de 0 y *C de las bromeliaceas epifitas de seis
tipos de vegetacion de la Peninsula de Yucatan, y su relacion con la variacién

microambiental (inherente a cada tipo de vegetacién incluido en el trabajo).

Caracterizar la posible variacién morfolégica (densidad de estomas y tricomas
foliares, tamano y forma de los mismos) en las bromelidceas epifitas de seis

ambientes contrastantes de la Peninsula de Yucatan.

HIPOTESIS

1)

Debido al gradiente de precipitacion caracteristico de la Peninsula de Yucatan
(que de lo méas seco a lo mas humedo, va de noroeste a sur), se espera encontrar
la mayor abundancia, diversidad y riqueza de especies, tanto de bromeliaceas
epifitas como de hospederos, hacia el sur de la region. La mayor similitud en (a
composicién de especies, tanto en hospederos como en bromeliaceas epifitas, se
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7)

5'%0 fuera mayor (mas enriquecido o concentrado) en tejidos de las bromeliaceas
de los tipos de vegetacion que crecen al norte de la Peninsula de Yucatan.
Adicionalmente, debido a las condiciones antes mencionadas, se esperaria que la
fijacion de CO, fuera casi exclusivamente por la noche (por PEPc) por lo que los
valores de 8'°C seran mas enriquecidos en las bromeliaceas epifitas que se

localizan en los tipos de vegetacion mas secos de la region.

Dado que la modificacién en la cantidad de estomas y tricomas foliares puede ser
considerada como una medida para afrontar el estrés ambiental, se espera
encontrar diferencias en la densidad, forma y tamafio de los estomas y tricomas de
las diferentes especies de bromeliaceas epifitas que se encuentran en los distintos
tipos de vegetacion de la Peninsula de Yucatan, ya que estas plantas se

encontraran creciendo bajo condiciones microclimaticas altamente contrastantes.

Las bromelidceas epifitas encontradas en los seis tipos de vegetacion seran
sensibles a variaciones ambientales producto de la estacionalidad, pudiendo ser
aprovechadas como indicadoras de los posibles efectos del cambio climatico
regional. Entre las especies que pueden ser utlizadas en este sentido se
encontraran: Tillandsia brachycaulos por ser una especie de amplia distribucién en
la regién, Tillandsia dasyliriifolia y Tillandsia elongata var. subimbricata (Baker) L.
B. Sm. por ser especies tanque (altamente sensibles a la variacion en fa
disponibilidad de agua) y Tillandsia fasciculata otra especie cosmopolita y

abundante.

ESTRATEGIA EXPERIMENTAL

Con el fin de cumplir con los objetivos planteados, se siguié una estrategia metodologica

para obtener tres grupos de datos complementarios entre si: ecoldgicos, fisioldégicos y

morfoldgicos, los cuales se describen a detalle en los capitulos subsecuentes. Se

presentan las preguntas que guiaron la metodologia en cada una de las partes del trabajo:
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3) ¢(Coémo afecta la variacion microambiental el estado hidrico de las bromeliaceas

epifitas de cada tipo de vegetacion y entre tipos de vegetacion?

4) ;Cuales son las estrategias fisiologicas empleadas por las plantas para afrontar

los cambios ambientales?

5) ¢Cual es el grado de plasticidad fisiolégica de las bromeliaceas epifitas ante la

variacion ambiental?

En el segundo capitulo de esta seccion (Capitulo IV) se evalua la variacién en el
contenido isotépico foliar (5'°C y 5'%0) de todas las especies de bromeliaceas epifitas que
se encontraron en cada uno de los seis tipos de vegetacion incluidos en este trabajo. Las

principales interrogantes de este capitulo fueron:

1) ¢Cudl es el contenido isotépico de 3°C y 50 en tejido foliar de las bromeliaceas

epifitas en diferentes tipos de vegetacion?

2) ;Como afecta la relacidbn microambiente-fisiologia al contenido isotdpico de las
bromeliaceas epifitas de la Peninsula de Yucatan?, y por tanto:

3) ;Cémo varia el contenido isotépico de 5C y 3'°0 en tejido foliar de las

bromeliaceas epifitas en diferentes tipos de vegetacién?

Morfologia

En esta seccién (Capitulo V) se determiné y comparé la variacién morfolégica foliar de las
bromeliaceas epifitas creciendo en diferentes tipos de vegetacion de la regién, y por tanto,
bajo condiciones microclimaticas contrastantes. Las principales preguntas a responder en

este capitulo fueron:

1) ¢Cuanto varia la densidad de estomas y tricomas entre partes y caras de hojas de

bromeliaceas epifitas?
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Selva mediana sub-caducifolia. Este tipo de vegetacién se muestre6 dentro de la
Reserva Biocultural Kaxil Kiuic, una unidad de manejo ambiental privada de 1650 ha
localizada entre los paralelos 20°5" y 20°7°'N y los meridianos 89°32' y 89°34’0. La zona
presenta un clima calido subhumedo, con una precipitacion media anual 1150 mm. La
temperatura media anual va de los 26°C a los 28°C. La zona se encuentra a una altura de
79 m.s.n.m. La vegetacién esta dominada por arboles de las familias Fabaceae,
Meliaceae y Malvaceae (INEGI!, 2009; Kaxil Kiuc, 2005).

Selva alta sub-perennifolia. E! sitio se localizé6 dentro de la Reserva de la Bidsfera
Calakmul que se localiza entre los paralelos 19°15’ y 17°45'N y los meridianos 90°10" y
89°15'0Q. El sitio es una selva conservada de 713,185 ha, y se encuentra en la parte mas
alta de la Peninsula de Yucatan (entre 260 y 380 m.s.n.m.). La precipitacién media anual
es de entre 1300 y 1600 mm. La flora de Calakmul estd dominada por arboles,
principalmente de las familias Fabaceae, Meliaceae, Moraceae y Sapindaceae (INE,
1999).

ESPECIES DE ESTUDIO

Las especies de bromeliaceas epifitas incluidas en este trabajo, se dividieron en dos
grandes grupos de acuerdo a su forma de vida: especies tanque y especies atmosféricas.
Se consider6 como bromeliaceas tanque a aquellas en las que las hojas de la roseta, por
lo general largas, anchas y/o gruesas, se sobreponen formando un tanque en el que se
almacena agua, y como atmosféricas como aquellas plantas gque no forman un tanque
para almacenamiento de agua, poseen hojas delgadas, rigidas densamente cubiertas de
tricomas y/o en forma de aguja (Benzing, 2000; Adams y Martin, 1986).

En el cuadro 1.1 se enlistan las especies de bromeliaceas epifitas encontradas vy

estudiadas en los diferentes capitulos de esta tesis.

46






Capitulo |

Yucatan. Listado Floristico. Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan, A. C.
Mérida, Yucatan, México. 326 p.

Cervantes, S., E. Graham y J. L. Andrade (2005). Light microhabitats, growth and
photosynthesis of an epiphytic bromeliad in a tropical dry forest. Vegetatio, 179, 107-
118.

Comisiéon Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO). (1999).
Uso de suelo y vegetacién modificado por CONABIO. Escala 1:1 000 000. Comision
Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad. Cd. de México. México.

Gay, C. (1999). México: Una Visién Hacia el Siglo XXI. El Cambio Climatico en México.
Instituto Nacional de Ecologia. Universidad Nacional Autdnoma de México. México.
220p.

Gobierno del Estado de Yucatan, Secretaria de Ecologia, Patronato de las Unidades de
Servicios Culturales y Turisticos, Biocenosis A.C. (1993). Plan de Manejo del
Parque Nacional Dzibilchatan. 112 p.

Graham, E. and Aandrade, J. L. 2004. Drought tolerance associated with vertical
stratification of two co-occurring epiphytic bromeliads in a tropical dry forest.
American Journal of Botany 91:699-706.

Griffiths, H. y J. Smith (1983). Photosynthetic pathways in the Bromeliaceae of Trinidad:
relations between life-forms, habitat preference and the occurrence of CAM.
Oecologia, 60, 176-184.

Helliker, B. R. y H. Griffiths (2007). Toward a plant-based proxy for the isotope ratio of
atmospheric water vapor. Global Change Biology, 13, 723-733.

Instituto Nacional de Ecologia. (1999). Programa de Manejo de la Reserva de la Biosfera
Calakmul. Instituto Nacional de Ecologia. Mexico. 273 p.

Instituto Nacional de Ecologia. (2000). Programa de Manejo de la Reserva de la Biosfera
Ria Celestun. Instituto Nacional de Ecologia. Mexico. 273 p.

Instituto Nacional de Estadistica y Geografia (INEGI). 2010. Marco Geoestadistico
Nacional. Areas Geoestadisticas Municipales V.5. Escala 1: 1 000 000. Instituto
Nacional de Estadistica y Geografia. México.

Instituto Nacional de Estadistica y Geografia (INEGI). 2009. Prontuario de Informacion
Geografica Municipal de los Estados Unidos Mexicanos. Oxkutzcab, Yucatan. 9 p.

IPCC (2007). Cambio climatico 2007: Informe de Sintesis. Contribucién de los Grupos de
Trabajo I, 1l y Il al Cuarto Informe de Evaluacion del Grupo Intergubernamental de

48












Capitulo Il

Resumen

Hay poco conocimiento sobre los factores que guian el ensamblaje de epifitas en
ambientes estacionalmente secos. Las comunidades de bromeliaceas epifitas vy
hospederos fueron analizados en diferentes tipos de vegetacién siguiendo un gradiente de
precipitacion (500 a 1500 mm anuales). Se establecieron cuadrantes en un manglar
chaparro, matorral de duna costera, selva baja caducifolia, mediana sub-caducifolia y alta
sub-perennifolia de la Peninsula de Yucatan, México. La identidad y abundancia de
epifitas y hospederos, asi como la altura de los hospederos y variables microambientales
fueron registradas. La gran mayoria de las bromeliaceas epifitas se localizaron en el
estrato bajo del dosel en todos los casos, con la Unica excepcion del tipo de vegetacion
mas humedo (selva alta sub-perennifolia). La riqueza de especies de epifitas (calculada
por medio de curvas de acumulacion de especies) aumentd en al aumentar la
precipitacién media anual. La densidad de especies epifitas disminuyd al aumentar el
déficit de presion de vapor y aumenté con la densidad de especies de potenciales
hospederos. Se determiné mediante semi-variogramas y analisis de kriging que el espacio
influia sobre la densidad de especies epifitas y hospederas sobre las variables
ambientales. Sin embargo, de acuerdo a la prueba de Mantel, la composicion de especies
no mostrd esta correlacion espacial, y se relacioné con la densidad de especies de
hospederos. El presente trabajo subraya la importancia no sélo del clima sino de
conservar la diversidad de hospedero y la estructura del dosel para poder conservar la
riqueza de bromeliaceas epifitas en sitios secos, debido a que las especies se establecen

en las partes bajas del dosel.

Palabras clave: Bromeliaceae, ensamblaje de comunidades, epifitas, demanda

evaporativa, especificidad de hospederos.

INTRODUCTION

In a changing world where species are faced with habitat fragmentation and climate
change, understanding the factors that drive plant species diversity and distribution
becomes important for conservation and management. Of the different plant life forms, the
epiphytes have been regarded as one of the most vulnerable groups to both disturbance
[1-2] and climate change [3-5] due to their lack of access to permanent water sources,
perennial character and fine tuning with seasonal precipitation [6]. Nevertheless, few
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deciduous to sub-perennial showing incrementing canopy height.

We set out to characterize and compare the epiphytic bromeliad communities associated
with the changing environments and the structure of the host communities as a first step to
understand the factors that determine species assemblages and highlight the importance
of the conservation of these plants in different plant communities. Our research guestions
were: 1) How different is the species richness and composition among these different
vegetation types and how does it relate to spatial separation? 2) How do the vegetation
types differ structurally and climatically and how does this affect the epiphytic
composition? 3) Are the species similarly stratified vertically within the canopy within these
habitats and does this resemble stratification found in wet forests? 4) How are the
epiphytes related to the potential hosts (trees and palms)? This is, to our knowledge, the
first published study to compare the species composition and factors driving this
distribution (microclimate, canopy structure, host species identities) among a gradient of
water limited environments, though a few studies have similar approaches for wetter
forests and/or along altitudinal gradients [15, 33-34]. We established plots in coastal sand
dune scrub, scrub mangrove, and deciduous, semi-deciduous and sub-perennial forests to
characterize the structure and composition of the epiphytic bromeliads and hosts
communities, and measured the seasonal microclimate in which epiphytic bromeliads were

growing.

METHODS

Field sites

Five sites were selected representing different vegetation types: coastal sand dune scrub,
scrub mangrove, deciduous, semi-deciduous and sub-perennial forests. As is common
throughout the world, all of these environments have suffered some degree of human
disturbance; four of these sites are located within nature reserves, three of which are also

archeological sites (Fig. 2.1).

The coastal sand dune scrub, located at San Benito (21°19'N; 89°26'W) has 2 m.a.s.l. of
elevation and mean precipitation of 500 mm y™'. Vegetation is dominated by palms, shrubs
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Microclimate

The photon flux density (PFD), temperature and relative humidity during the wet, early dry
and dry seasons in the strata with the highest number of epiphytic bromeliads within each
vegetation type (between 1.5 and 4.5 m, depending on the vegetation type) was
characterized simultaneously in at least in two plots. We used sensors (quantum sensors
S-LIA-M003 and temperature and humidity sensors S-THB-002) connected to a data
logger (HOBO micro station H21-002, station and sensors form Onset, Bourne, MA, USA).
Measurements were made during, at least four consecutive days, seasons were
characterized once per site between July 2009 and May 2011. Vapor pressure deficit

(VPD) was calculated based on air temperature and relative humidity measurements.
Models and Statistical Analyses

We used a sample-based protocol (using plots as units) to develop a species
accumulation curve using EstimateS software (Version 9,[42]) which randomizes sample
order 100 times to obtain a mean species accumulation curve. The curves were fitted
using the exponential model [43], which is best when sampling small areas and well known
groups, for all the sites except Calakmul, which was a large and more diverse area, and
for which we used the Clench model [43]. The models were fitted by the quasi-Newton
method provided by the package Statistica 8 (Statsoft, Inc. 1984-2007, USA). To estimate

the proportion of species sampled (P;s) we used the formula [41]:

So
B ==op (1)
a/b

Where a/b represents the asymptote of the curve calculated by the exponential or Clench
models, and is also the number of predicted species richness. P, was multiplied by 100 to

express as a percentage.

An analysis of variance (ANOVA; a=0.05) was used to test differences in the height at
which the bromeliad species were found and the differences in species density among the

habitats. An ANOVA of repeated measures was performed to assess differences in
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Multivariate Ecological Research), which is analogous to a Mantel Test, using Spearman’s
rank correlation coefficient rho (p), where identical matrices would yield a maximum p
value of 1 with 999 permutations on the kinship matrix [44]. To normalize the data, a fourth

root transformation was applied.

Assembly patterns of epiphytic bromeliads and hosts species were also explored by
Detrended Correspondence Analysis (DCA, [45]) in CANOCO version 4.51 [46] using
species abundance data. For host analysis, the scrub mangrove was excluded because
abundance of the dominating host (Rhizophora mangle) was not calculated due to a high
frequency of re-rooting of the organisms which made it very difficult to discern different

individuals.
RESULTS

Microenvironmental canopy conditions of all five vegetation types were highly contrasting
between the wet and dry seasons, with VPD and PFD also showing variation between
sites (Table 2.1). The highest seasonal fluctuations within one site were observed in the
deciduous forest, which had the highest daily PFD (18.5 + 0.76 mol m? d') and the
highest maximum VPD (7.83 + 0.39 KPa) during the dry season. The highest minimum
VPD (VPD.,) values were registered at the coastal sand dune scrub and the semi-
deciduous forest (0.43 + 0.06 and 0.44 + 0.01 KPa, respectively). All five vegetation types,
even the wettest forest (sub-perennial) exhibited high VPD values (maximum and

minimum) at least during the late dry season.

For both host (mainly trees and palms) and bromeliad epiphytic species, there was an
overall high percentage of sampled species in the census, and a good fit (R>>0.96) of the
species accumulation curves making it valid to compare total predicted richness values
between vegetation types (Table 2.1). Both hosts and epiphytes showed a positive
relationship between predicted species richness and precipitation (R?=0.76 and 0.83,
respectively) with this regression not being significant for species density (but see
analyses below). In contrast, host and epiphyte species density was negatively related to
VPDnin (R*=0.19 and 0.64, respectively), a variable that showed no significant relation with

total richness.
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(Fig. 2.2).

Table 2.2. Host and epiphytic bromeliad species density and richness in relation to precipitation
(Pp) and minimum vapor pressure deficit (VPD). Species density (number of species per
plot) is presented as means * standard error, values showing the same letter are not
statistically different. Predicted richness values in each vegetation type were obtained
from species accumulation curves, actual observed species are shown in parenthesis,
all curves had an R*>0.96 and percent of total species that were sampled are shown.
Significant R? are shown for the simple regressions of VPD or precipitation vs. species
density or predicted richness; symbols in parenthesis denote positive (+) or negative (-)
interactions, n.s. is not significant at P>0.05. Abbreviations: CSD= coastal sand dune;
SM = scrub mangrove; DF = deciduous forest; SMDF = semi-deciduous forest and SPF
= sub-perennial forest. *No curve could be fitted for the scrub mangrove because all
plots had identical epiphytic species composition.

Vegetation type R?regressions
CcsD SM DF SMDF SPF VPD Pp

a) Hosts
Species density 10£3.1°  1.330.6° 7.5£2® 54:1.9° 8.3:4® (-)0.19 n.s.
Predicted richness 20(15) 2(2) 32(30) 35(31) 58(27) n.s. (+)0.76
Species sampled (%) 84 99 95 89 48
b) Epiphytic bromeliads
Species density 3.7+¢0.6° 1.3:0.6° 3.13#1°° 14209  5x1° (-)0.64 n.s.
Predicted richness 4(4) 2 9(8) 16(5) 16(10) n.s. (+)0.83
Species sampled (%) 99 - 90 32 76

Similar vertical segregation was observed in all the species and sites, with all of the
species grouping at medium or low canopy height and absent at the top canopy (Fig. 2.2).
The maximum canopy height was also very variable at each site, being 2.7 m in the
coastal sand dune scrub, 1.7 m in the scrub mangrove, 9.3 m in the deciduous forest, 12.8
m in the semi-deciduous forest and 18.3 m in the sub-perennial forest. Consistent with the
maximum canopy height, 63.5% of the individuals in the coastal sand dune scrub and
88.2% in the scrub mangrove were found between 0.5 — 1.5 m height; 75.3% and 66% of
the epiphytic bromeliads were found between 1.5 — 5 m and 2 — 6 m in the deciduous
forest and semi-deciduous forest, respectively; finally, in the sub-perennial forest 58.6%
were located between 2 and 10 m. The sub-perennial forest, being the tallest and most
complex environment also exhibited more species-specific segregation along the vertical

gradient than the rest of the environments.
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DISCUSSION

There was a common pool of epiphytic bromeliad species shared among the coastal sand
dune scrub, scrub mangrove, deciduous forest, semi-deciduous forest and sub-perennial
forest, with 60% of the species shared by at least two vegetation types. Most of the
species belonged to the highly drought tolerant genus Tillandsia [6, 28-29], with one
species of the genus Aechmea that was widely spread and one species of the genus
Catopsis which was limited only to the wettest site, the sub-perennial forest. Most of the

species specific to just one site were found in the mesic sub-perennial forest.

All five vegetation types showed highly variable microenvironments, with an intense five-
month drought when light and VPD conditions were commonly harsh, though values
oscillate between the sites (Table 2.1). Goode & Allen [14] found low germination in the
epiphytic bromeliad Aechmea bracteata under highly changing microenvironmental
conditions, which would reduce establishment in most of the sites included in this study.
To counteract the changing environment, most epiphytic bromeliads established in the less
variable, medium and lower canopy strata (Fig. 2.3), where our microclimatic data showed
low light values compared to the upper canopy. These more protected lower canopy
microenvironments may allow the establishment of drought resistant epiphytes, but in all
but the wettest site, the upper stratum of the canopy is less populated. This contrasts with
wet forests or even dry forests with high dew and fog formation which may have several
species that are confined to the upper canopy [17, 24, 34].

In agreement with previous published studies [10-11], as precipitation increased, so did
the number of total species richness (both for epiphytes and hosts, Table 2.2).
Contrastingly, when the data were analyzed as species richness per plot, species density,
the patchy local distribution of the bromeliads and, to a lesser extent, hosts showed a
different pattern, with higher species abundance in plots with lower VPD,,, (Table 2.2)
even when the values used for the regression were the same for all the plots within one
vegetation type. With water being the most limiting factor in these dry environments [47],
annual precipitation may ultimately allow a higher number of species, while at drier sites
the species pool is diminished to only those that can tolerate higher stress [48]. It would be
expected that the same pattern observed for total richness would be present in species
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continuum from the northern to southern part of the Yucatan Peninsula, thus correlating
space with forest types as a response to climate [32]. VPD,,, did not show a spatial
correlation (Table 2.3), as those sites with lower VPD,,,, the sub-perennial forest and the

coastal sand dune, are located in the geographical extremes of the precipitation gradient.

The effect of space, however, was not significant when § diversity (host and epiphytic
species composition) was analyzed (Table 2.4). This was also found in a previous study
with holo- and hemi-epiphytes from Colombia [15], though the study had plots of the same
vegetation type which were further apart than plots of different vegetation types, and thus
had a different experimental design from the current study. In our study, the lack of
correlation with space may be due to a high level of shared species among the vegetation
types, since they share, to different extents, the same limiting or stress factor, a prolonged
dry season. The lack of spatial correlation may also be an effect of limited plot repetitions,
since the correlation rho was high, even though the P value was not significant. As B
diversity tests are more complex, these may require a higher number of repetitions than a

diversity analyses that yielded significant results (Kriging analyses).

Even though the DCA suggested different assembly patterns of the epiphyte and potential
host communities, the Mantel test indicated a high association between the two
communities. The DCA analysis reinforced the importance between precipitation and the
bromeliad species identity and abundance, as the plots within each community clumped
together, and different communities segregated among them in accordance to the
precipitation gradient (axis 1, Fig. 2.4), with the exception of the deciduous and semi-
deciduous forests that showed overlapping composition. In contrast, assembly of potential
host tree species, did not follow the precipitation gradient (along axis 1 or 2, Fig. 2.4). An
important aspect to consider is that there is a gradient of tree sizes. A greater amount of
rainfall in the area, the greater the size of the tree and therefore more likely space

colonization by epiphytic bromeliads.

The association between host and epiphyte communities suggested by the Mantel test,
may indicate different processes: 1) both communities respond to similar environmental
stresses and thus form similar vegetation units, independent from each other; 2) spatial
effects are responsible for the assemblages; 3) epiphytes associate to specific hosts.
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the variation in precipitation, canopy height and host species density, and influenced
bromeliad species density throughout most of the gradient. Bromeliad species
composition, however, did not show a relation to space, but was strongly related to host
species composition, either due to a true association or to a similar effect of the

environmental changes on both types of communities.

IMPLICATIONS FOR CONSERVATION

Mangroves, coastal sand dune scrubs, and seasonal forests may not be as diverse as
mesic forests, but they do hold epiphytic species with high drought tolerance and excess
light resistance which are valuable to understand stress tolerance mechanisms. As longer
and more intense dry seasons and higher temperatures are expected to be more frequent
with climate change in the Yucatan Peninsula [32] and in many tropical areas, it is
important to understand the effect on these factors on forest structure and tree and
epiphyte diversity. We observed that all the sites showed many shared species, possibly
due to the small pool of species that may resist the dry conditions. Epiphyte composition
was influenced by host composition and species density as much as by environmental
conditions, making host diversity conservation a relevant factor for epiphyte conservation.
The epiphytes were limited to the lower canopy strata in the four driest sites indicating the
importance of high canopy cover to buffer the high variability in climatic conditions. Thus it
may also be crutial to conserve canopy structure intact in order to maintain the local

composition of epiphytic species.
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La riqueza de especies de hospederos puede definir la complejidad estructural de
microhabitats disponibles para ser colonizados por las epifitas, lo que promueve su
distribucion a través de diferentes estratos del dosel (analizado en el capitulo Il con mas
detalle; Martinez-Meléndez et al., 2008; Nieder et al., 2001). Como resultado, plantas con
diferentes requerimientos de luz y agua se encontraran en estratos diferentes (Reyes-
Garcia et al., 2012; Graham & Andrade, 2004; Griffiths & Maxwell, 1999), aunque su
supervivencia seguramente dependera de la capacidad de respuesta (plasticidad) de cada

especie ante variaciones en el ambiente.

La plasticidad puede definirse como la capacidad de un genotipo dado para desarrollar
diferentes valores fenotipicos de una caracteristica dada (por ejemplo fisiolégica) bajo
diferentes condiciones ambientales (Bradshaw, 2006; 1965). Existe un creciente interés
en la plasticidad como resultado de la urgencia de predecir la respuesta de especies ante
el cambio climatico global (Rehfeldt et al., 2001; Potvin y Tosignant, 1996). Y es que los
cambios en la distribucién de especies bajo escenarios de cambio climatico son
proyectados usando correlaciones en modelos bioclimaticos, que pueden sobreestimar la
pérdida de especies debido a que son ignorados aspectos clave, como la plasticidad
(Thuiller et al., 2005; Hampe, 2004).

Se sabe que la variacién ambiental, como la reduccion en la disponibilidad de agua y/o
incremento de temperatura, puede provocar una amplia variedad de respuestas negativas
en plantas epifitas. Por ejemplo, se ha registrado una reduccién en la fijacion de CO,
(evaluada como acidez titulable), asi como en el intercambio de gases en general,
reducciéon en el tiempo de apertura estomatica, de igual forma, el potencial hidrico,
contenido relativo de agua y suculencia pueden decrecer, lo que puede conducir a una
reduccién en la eficiencia fotosintética de las plantas (que pueden sufrir fotoinhibicién o
fotodafio; ver revision de estos efectos en el capitulo | de esta tesis; Reyes-Garcia et al.,
2012; Ricalde et al., 2010; Cach-Pérez, 2008; Cervantes et al., 2005; Graham y Andrade,
2004; Andrade, 2003).

En la Peninsula de Yucatan hay descritas 32 especies de bromelidceas (87% de las
cuales son epifitas) en distintos tipos de vegetacion, desde el matorral de duna costera
hasta la selva mediana y alta del centro — norte de la Peninsula (Carnevali et al., 2010;
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MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio

Los seis tipos de vegetacién incluidos en el presente capitulo, se mencionan y describen

en el Capitulo | y 1.

Especies de estudio

De acuerdo a los resultados en el Capitulo Il en cuanto a la distribucién y abundancia de
las bromeliaceas epifitas en los seis tipos de vegetacién, se seleccionaron siete especies
en toda la regién. En la seleccion se busco que quedaran representadas tanto especies
con una distribucion limitada a algun ambiente en particular, como aquellas cosmopalitas
(en mas de un tipo de vegetacién). Ademas, se consider6 el calculo del indice de valor de
importancia (IVI, Fig. 3.1) que determina la importancia estructural de una especie

respecto a la comunidad muestreada. El indice se calculé como:

IVI = Densidad relativa + dominancia relativa + frecuencia relativa.

La abundancia relativa es la proporcion porcentual de cada especie entre el numero total
de las bromeliaceas epifitas multiplicado por 100; la frecuencia relativa de una especie se
obtuvo a partir del porcentaje de la suma de una especie entre la suma de las frecuencias
de todas las especies multiplicado por 100; la diversidad relativa se calculé como la
proporcion de una especie evaluada dividida por el total de especies (Linares y Fandifio,
2009; Rudas, 2006). De acuerdo a la seleccion y los resultados del indice de valor de
importancia, las siete especies elegidas para evaluar la plasticidad fisiolégica se

presentan en la Figura 3.2.
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vapor a saturacién (KPa). Finaimente, el DPV se calculé como:
DPV =e; — e,
Acidez titulable

La acidez titulable es una forma indirecta de cuantificar la cantidad de CO, asimilado por
la noche, a través de la determinacién de la cantidad de acidos organicos en las células
de la hoja. Para la determinacion de la acidez titulable, se colectaron muestras de hoja de
cinco individuos, por cada una de las especies seleccionadas en cada sitio de trabajo. Las
muestras fueron colectadas al atardecer de un dia y pre-alba del siguiente. La colecta se
realizd durante las tres temporadas del afio (lluvias, nortes y sequia) en los mismos
individuos, y al mismo tiempo en que se tomaron los datos microambientales. Las
muestras fueron colocadas en papel aluminio y congeladas en nitrégeno liquido hasta ser
procesadas. Las muestras congeladas se sacaron del nitrégeno liquido y se les calculé el
area mediante un medidor de area foliar (Li-3100, LI-COR, Lincoln, Nebraska, E.U.A.).
Posteriormente fueron maceradas en un mortero con agua destilada, después de lo cual
se pasaron a un vaso de precipitados y se les agregé aproximadamente 40 ml de agua

destilada.

El vaso se colocd en una placa de calentamiento hasta que el agua comenzé a hervir. A
partir de ese momento, las muestras permanecieron en la placa por cinco minutos y
fueron retiradas. Se les dejé enfriar a temperatura ambiente y fueron aforadas a 50 ml de
agua destilada. Las muestras fueron tituladas con NaOH 0.01 N con un titulador
automatico (702 SM Tritino, Metrhom, U.K.) hasta pH 7. La mediciéon de la acidez se
realiz6 para cada muestra correspondiente a cada temporada del afio. La acidez (mmol H*
m™) se calculé de acuerdo a la siguiente formula (Gonzalez, 2009):

» _ Gasto NaOH (litros) * Normalidad NaOH

_ . x 1000
Area foliar (m~2)

mmol Ht m™

El valor reportado es un A y se calculé de acuerdo a lo siguiente:
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Potencial osmético

El potencial osmético se determiné congelando muestras de hoja envueltas en papel
aluminio, y colectadas pre-alba, en nitrégeno liquido (cinco individuos por especie de
trabajo en cada sitio de estudio). La colecta se realizé durante las tres temporadas del afio
(lluvias, nortes y sequia) en los mismos individuos, al mismo tiempo que se colectaron
muestras para acidez titulable. Una vez congeladas, las muestras se extrajeron del
nitrégeno liquido y fueron maceradas para obtener la savia expresada suficiente para
mojar un disco de papel filtro de 0.38 cm?. Este disco se colocé en un osmémetro
(VAPRO 5520, Wescor, Utha, E.U.A.) en donde se obtuvo el potencial osmético.

indice de plasticidad

Para integrar los datos fisiolégicos y microclimaticos asociados a la respuesta de las
bromeliaceas epifitas a la variaciobn ambiental, y de esta forma identificar a las especies
mas plasticas, se calculé la plasticidad fenotipica de cada especie en cada sitio de trabajo
y para cada variable medida, a través del indice de plasticidad basado en distancias
fenotipicas relativas (RDPI por sus siglas en inglés; Valladares et al., 2006). Este indice
se calculé para las dos temporadas mas contrastantes climaticamente entre si (lluvias y
sequia). Posteriormente, se estimé la plasticidad fenotipica media para cada especie por
sitio, considerando el valor promedio de RDPI obtenido para cada una de las variables
medidas en cada poblacion. El indice se obtiene en una escala que va de cero (poca
plasticidad) a uno (alta plasticidad; Valladares et al., 2000).

Analisis estadistico

Previo a los anilisis estadisticos, se comprobé la normalidad y homogeneidad de varianza
de los diferentes datos obtenidos. En todos los casos se utilizé como limite de error un
a=0.05.

Microambiente.- Para determinar la similitud o disimilitud en las condiciones

microcliméticas entre estratos, temporadas del ario y entre tipos de vegetacion, se realizé

88






Capitulo Il

Cada par de matrices (variables fisiologicas y ambientales) fueron construidas para cada
temporada del afio. Previo al andlisis, los datos de cada variable dentro de las matrices

fueron estandarizados segun la férmula siguiente:

. Y—4
Y =—"

B

Dénde: Y' es el valor estandarizado, Y es valor real de la variable, A es la media de la
variable y B es la desviacion estandar de la variable. Los valores absolutos de la

estandarizacién fueron incluidos en las matrices a partir de cuales se realizé el analisis.

RESULTADOS

Condiciones microclimaticas

Existe un claro contraste en las condiciones microclimaticas entre tipos de vegetacién, asi
como una fuerte variacién en las mismas dentro de cada sitio, producto de la
estacionalidad. En la Figura 3.3 se observa que la mayor cantidad de flujo de fotones para
la fotosintesis, se registré durante la temporada de lluvias en el estrato mas alto del
manglar chaparro (50 mol m? d'), mientras que los valores mas bajos registrados son
para la selva alta durante la temporada de nortes. Debido a Ia altura del dosel, el estrato
mas alto en el manglar chaparro recibié practicamente el 100% de la radiaciéon solar
incidente. En todos los casos se observa una reduccién en la cantidad de luz recibida en

la temporada de nortes, asi como un aumento en la temporada de sequia.

La luz incidente en el estrato mas bajo de todos los sitios fue hasta un 87% menor (selva
baja) con respecto a la luz incidente en el estrato mas alto durante la temporada de
lluvias; durante la temporada de nortes fue 93% menor en el manglar chaparro, mientras
que durante [a sequia, fue de un 90% en el Petén. En general, la selva mediana y alta son
las que presentaron la menor variacion entre estratos durante las tres temporadas del
afo, sin embargo, cabe recalcar que en el caso de la selva alta, dicho estrato no llegaba
al dosel superior, siendo la altura maxima del dosel registrada de 17 metros y pudiendo
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Cuadro 3.2. Eigenvalores, correlacion fisiologia - ambiente y porcentaje de la varianza explicada
por la relacidn fisiologia ambiente en los tres primeros ejes del CCA para la temporada

de lluvias.
. . Correlacién % acumulado de la varianza
Eje Eigenvalores _ . . . explicada por la relacion
fisiologia-ambiente fisiologia-ambiente
1 0.138 0.954 59.8
2 0.064 0.817 87.5
3 0.029 0.399 100

En lo que respecta a la temporada de nortes (P=0.1567; Figura 3.9; Cuadro 3.3), el CCA
mostré que la acidez present6 una correlacion positiva con la humedad relativa maxima y
DPV promedio, mientras que el potencial osmético se correlaciond con la temperatura
promedio. La suculencia presentd una correlacién negativa principalmente con la altura
del dosel. Finalmente, el contenido relativo de agua no presento correlacién con ningun
factor climatico. Factores ambientales como la luz (PAR), la humedad relativa minima y el
DPV maximo parecen no tener una correlacion significativa con la variacion fisioldgica de
las bromeliaceas epifitas en esta época del afo.

Para la temporada de sequia (P=0.1378; Figura 3.10; Cuadro 3.4), la proyeccion en los
ejes 1y 2 mostré6 destaca que la acidez titulable y la suculencia no se correlacionaron
con ningun parametro climatico, mientras que el potencial osmético se correlaciono
positivamente con la humedad relativa minima y la temperatura maxima. Por su parte, el
contenido relativo de agua se correlaciond negativamente con la humedad relativa

maxima.
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Figura 3.10. Grafica de los dos primeros ejes del CCA correspondiente a la temporada de sequia.
Abreviaturas utilizadas: Alt en dosel.- altura en el dosel a la cual se encontré cada
especie de bromeliacea epifita; DPV min, prom.- déficit de presién de vapor de agua
minima y promedio; HR max.- humedad relativa maxima; T prom, max, min.-
temperatura maxima, minima y promedio.

Cuadro 3.4. Eigenvalores, correlacién fisiologia - ambiente y porcentaje de la varianza explicada
por la relacién fisiologia ambiente en los tres primeros ejes del CCA para la temporada

de sequia.
L % acumulado de la varianza
. . Correlacion . . .
Eje Eigenvalores . . . . explicada por la relacion
fisiologia-ambiente - . :
fisiologia-ambiente
1 0.125 0.820 55.9
2 0.079 0.946 91.2
3 0.020 0.616 100
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en vegetacion como el matorral de duna costera y selva baja caducifolia, que fueron en
los que se registraron la mayor variacion en el DPV y los valores mas altos de flujo de
fotones para la fotosintesis al interior del dosel, respectivamente, lo que se reflejo en el
estado hidrico de las plantas.

Lo anterior esta relacionado con la pérdida de hojas de la mayoria de especies de arboles
durante la sequia, lo que deja expuestas a las bromeliaceas epifitas, sobre todo entre
marzo y mayo cuando los arboles pierden sus hojas (Valdez-Hernandez et al., 2010).
Esto sucede sobre todo en el estrato alto del dosel, que fue el que presenté mayor
variacion inter-estacional, tal y como se esperaba. Ademas de lo anterior, existe un
aumento de temperatura y reduccidén en la humedad ambiental, lo que incrementa el DPV.
Se ha documentado, por ejemplo, que durante la sequia algunas fases del ciclo CAM se
pueden reducir o incluso desaparecer, sobre todo porque la sequia se asocia con altas
temperaturas y un alto flujo de fotones para la fotosintesis (Luttge, 2004; Dood et al.,
2002; Nobel, 1988). Como se pudo observar, cambios en las variables climaticas,
afectaron de manera negativa a la mayoria de variables fisiolégicas evaluadas, en las
siete especies de bromeliaceas epifitas de los diferentes tipos de vegetacion incluidos en
este trabajo.

El contenido de acidos organicos en tejido foliar que reflejan la asimilacién de CO,
(Osmond et al., 1994; Nobel, 1991; Osmond, 1987), presentd diferencias entre
temporadas para la mayoria de las bromeliaceas en los seis tipos de vegetacién. La falta
de agua, el alto déficit de presién de vapor de agua y la alta incidencia luminica durante la
sequia son factores que provocan una reduccién en la acidez titulable (Andrade et al.,
2009; Cervera et al., 2007). Cuando las plantas se someten a estrés hidrico, los estomas
tienden a cerrarse; lo mismo sucede con el incremento del DPV que provoca un
decremento en la conductancia estomatica (Lambers et al., 1998). Este cierre estomatico
se reflejo en una menor fijacion de CO, y, por tanto, en una menor acidez titulable durante
la estacién mas seca del afio, comparada con las otras dos. Otras especies de plantas
CAM tienen una alta sensibilidad a la disponibilidad de agua, por ejemplo, muestran
también un incremento en la acidez titulable cuando se encuentran bien hidratadas, y un
decremento cuando se encuentran bajo condiciones de sequia (Andrade et al. 2009,
2007).
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estacionalidad, desde los sitios mas secos (manglar chaparro y matorral de duna costera)
hasta los mas humedos (selva mediana y alta). Las dos excepciones mencionadas fueron
T. dasyliriifolia en el matorral de duna costera y T. elongata var. subimbricata en la selva
baja. En el caso de la primera especie, a pesar de que fue la Unica que difirid
significativamente en las tres temporadas del afio en cuanto a la acidez titulable, en el
caso del contenido relativo de agua fue la Gnica que no presenté dichas diferencias entre
temporadas, debido a que, probablemente, la planta redujo el tiempo de apertura
estomatica en respuesta a la falta de agua, como una medida para economizar el recurso,

y como consecuencia, mantuvo el CRA pero redujo la acidez.

Contrario a la acidez, el mayor contenido relativo de agua se encontré en especies de
bromeliaceas epifitas distribuidas en los tipos de vegetacion mas himedos de la region.
Aunque si bien la diferencia no fue muy grande en la mayoria de los casos, se puede
suponer que las bromeliaceas epifitas que se encuentran en la selva alta pierden poca
agua durante el intercambio de gases, ya que el DPV en este tipo de vegetacién es
mucho menor que en otros como el matorral de duna costera o la selva baja caducifolia,
en donde la demanda evaporativa es alta. La consecuencia de un DPV elevado es que las
plantas pierden gran cantidad de agua durante el intercambio de gases. Esta inevitable
pérdida durante la apertura estomatica, puede conducir a un decremento en el CRA si no
hay agua suficiente para reponer la cantidad de agua perdida por transpiracién (Lambers
et al., 1998).

La alta humedad relativa durante el intercambio nocturno de gases (fotosintesis CAM),
ayuda a las bromeliaceas epifitas a mantener un contenido de agua elevado por largos
periodos a través de la época de sequia; la formacién frecuente de neblina y/o rocio que
se condensa en las hojas de estas plantas puede ser también una fuente importante de
agua que ayuda a su mantenimiento (Reyes-Garcia y Griffiths, 2009). Ademas, la
traslocacion de agua entre 6rganos puede ser otro mecanismo importante para mantener
casi constante el contenido de agua en las hojas, incluso durante periodos de sequia,
mientras existe una fluctuacién substancial en el contenido de agua de otras estructuras
de la planta (Zotz y Hietz, 2001). Ambos factores, pueden contribuir también a que el
potencial osmoético se mantuviera relativamente constante a pesar de la variacion en las
condiciones ambientales producto de la estacionalidad, como lo demuestra el que s6lo un
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regularidad en los valores de la suculencia a lo largo del afio, coincide con lo encontrado
por Andrade (2003) para T. elongata var. subimbricata y T. brachycaulos en la selva baja
caducifolia, aunque en este trabajo, dichas especies difirieron significativamente durante

la temporada de sequia, lo que no sucedié en el presente estudio.

La necesidad de acumular agua por parte de las bromeliaceas epifitas varia segun la
especie y el tipo de vegetacién que habitan, y por tanto, segun la cantidad de agua
disponible en cada sitio (desde los mas secos hasta los mas himedos). Las plantas que
se encuentran en los sitios mas humedos tienen menos necesidad de acumular agua en
el tejido foliar debido a que tienen agua disponible en diferentes formas (lluvia, neblina y/o

rocio) la mayor parte del afio, por lo que presentan una sucuiencia menor.

El analisis canénico de correlacién arrojé resultados contrastantes en cuanto a los
factores ambientales que influyen sobre el desempefio fisiolégico de las bromeliaceas
epifitas ante la variacion inter-estacional. Mientras en la temporada de lluvias la
precipitacién y humedad relativa maxima juegan un papel importante sobre la variacion
fisiolégica de las bromelidceas epifitas, en la temporada de nortes son la temperatura y
déficit de presion de vapor de agua los factores que mas influyen la fisiologia de las
bromeliaceas epifitas. En contraste, durante la sequia, ademas de la temperatura y DPV
maximo, la radiacién solar incidente juega un papel importante en el funcionamiento de
las plantas para ser que en la temporada de sequia es el déficit de presiéon de vapor de
agua maximo el factor mas estresante para las plantas, probablemente debido a que,
ademas de los ya de por si soleados matorral de duna costera y manglar chaparro, los
arboles en otros tipos de vegetacién como la selva baja caducifolia y mediana sub-
caducifolia pierden sus hojas durante esta época del afio, dejando mas expuestas a las

bromeliaceas epifitas.

Sin embargo, durante las tres temporadas del ario, la humedad relativa y déficit de presion
de vapor de agua son importantes para el desempefio fisiolégico de las bromeliaceas. Se
ha documentado (Reyes-Garcia et al. 2012; Graham & Andrade 2004; Andrade, 2003;
Littge, 1983) que la disponibiidad de agua en forma de neblina y rocio, son
fundamentales para la supervivencia de las epifitas, por io que si la humedad relativa
minima disminuye, la formacién de neblina y rocio también lo hara, reduciendo la
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la especie atmosférica (puede aprovechar muy bien la humedad relativa alta); ademas, se
ha reportado que las bromeliaceas atmosféricas presentan una menor tasa de
transpiraciéon que les permite mantener los estomas abiertos méas tiempo sin desecarse,
mientras que las tanque presentan un cierre estomatico mas rapido que las primeras en
respuesta a la falta de agua; al tener los estomas abiertos menos tiempo, las
bromeliaceas tanque asimilan menor cantidad de CO, durante la sequia, aunque pueden
compensar (mediante un incremento en la tasa de asimilaciéon de CO;) durante la
temporada de lluvias (Reyes-Garcia et al. 2012; Graham y Andrade, 2004; Zotz y
Andrade, 1998; Adams y Martin, 1986).

Una planta tipo tanque presenta un area foliar relativamente grande para captar cierta
cantidad de agua en forma de neblina o rocio, mientras que una planta atmosférica, por lo
general, posee gran numero de hojas angostas densamente cubiertas de tricomas
especializados en la absorcion de agua y nutrimentos (Martorell y Ezcurra, 2007; Benzing,
2000). Las hojas pequefias de las atmosféricas tienen la ventaja de presentar una menor
area expuesta para la transpiracion, lo que puede conferir cierta ventaja a la especie
atmosférica de la duna costera sobre la especie tanque (mencionadas anteriormente)

para enfrentar la variacién en la disponibilidad de agua, producto de la estacionalidad.

El contenido de agua en las hojas de las bromeliaceas epifitas puede presentar grandes
fluctuaciones en algunas especies (Martin, 1994). Para el caso de T. elongata var.
subimbricata, estas diferencias pueden estar relacionadas con la forma de vida de la
planta (tipo tanque) ya que necesita al menos 1.8 mm de lluvia para rellenar ésta
estructura (Andrade 2003). Por tanto, esta especie es mas sensible que otras a la baja
disponibilidad de agua si se compara con otra especie tanque, como T. dasyliriifolia que

tiene mayor suculencia y podria tener mejor control estomatico.

Se ha reportado que T. elongata var. subimbricata puede tolerar pérdidas de hasta el 62%
del agua presente en el tejido foliar (el 100% es tejido a turgencia total) y recuperarse
hasta un CRA del 90%, mientras que otras especies como T. brachycaulos puede perder
hasta el 48% (Andrade, 2003). Sin embargo, en este trabajo encontramos una reduccién
de apenas el 37% del CRA en T. elongata var. subimbricata entre la temporada de lluvias,
que presenté el valor mas alto (96%), y la sequia donde se registr6 el valor mas bajo
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es que las epifitas tienen la capacidad de recuperar la suculencia en apenas unas horas
después de tener agua disponible (Andrade y Nobel 1997), lo que podria representar una
adaptacion de la especie antes mencionada a ambientes altamente variables

microclimaticamente.

La poca variacion de ciertos parametros fisiolégicos, en algunas especies, como el
potencial osmético, suculencia y contenido relativo de agua, sugiere una alta plasticidad
de las bromeliaceas epifitas ante cambios ambientales como la variacion de temperatura,
inherente a los diferentes tipos de vegetacion, y sobre todo a la estacionalidad. La acidez
fue la variable con la que se expresé la mayor plasticidad ante los cambios ambientales
(entre la temporada de lluvias y la de sequia), indicando que la asimilacién de CO, puede
ser tan variable como los cambios climaticos, brindandole a las bromeliaceas epifitas la
capacidad para afrontar exitosamente dichos cambios.

Sin embargo, la baja plasticidad en el resto de las variables evaluadas, sugiere una fuerte
adaptacion de la mayoria de las especies a las condiciones microclimaticas inherentes a
los tipos de vegetacion en los que se encuentran, lo que explica por qué la distribucién de
algunas especies se encuentra restringida Unicamente a un tipo de vegetacién en

particular.

La plasticidad global también fue baja, sin embargo, fue muy parecida en la mayoria de
las especies de bromeliaceas epifitas y similar a lo encontrado por Rosado (2012) para T.
utriculata en ambientes contrastantes. Esta similitud en la plasticidad global de las
especies se debidé a que la plasticidad de cada variable fisiolégica evaluada fue similar en
todos los casos, independientemente del tipo de vegetacién en el que se encontraran las
plantas. Este dato apoya la idea de que las bromeliaceas epifitas se encuentran
acopladas a los tipos de vegetacién en los que se encuentran, lo que les confiere gran
capacidad de afrontar los cambios ambientales producto de la estacionalidad, y por tanto

realza la alta sensibilidad de estas plantas a cambios en el clima.

Como se esperaba, las especies de bromelidceas epifitas presentes en el matorral de
duna costera y manglar chaparro, fueron las que presentaron la mayor plasticidad
fisiologica, comparadas con el resto de las especies en los otros cuatro tipos de
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de las enzimas carboxilasas que intervienen en la fotosintesis, lo que permite discernir
entre las diferentes rutas metabdlicas mayormente utilizadas por las plantas, basandose
en una simple medicion isotdpica del carbono (Santiago et al., 2005).

Las investigaciones en la composicién isotopica de carbono (5'°C) pueden brindar
informacion relacionada con cambios en la fijaciéon de CO, durante el dia y la noche,
debido a que la enzima PEPc, responsable de la fijacién nocturna de CO, en plantas
CAM, no discrimina entre el '?C y el '*C, a diferencia de RUBISCO, la enzima responsable
de la mayor fijacion de CO, durante el dia y que discrimina el ">C (Griffiths, 1998; 1992).
Por tanto, los cambios en el 8"°C en plantas CAM dependen de: 1) la contribucién del CO,
fijado directamente por RUBISCO en la luz (Fases Il y IV del ciclo CAM); 2) la proporcion
del CO, producto de la respiracién fijado durante la fase | en la obscuridad por PEPc; y 3)
el grado de disponibilidad durante la descaboxilacién (fase Ill) permitiendo que se exprese
la discriminacién por RUBISCO (Giriffiths, 1992).

Al ser plantas CAM, las bromelidceas epifitas atmosféricas realizan el intercambio de
gases con la atmésfera predominantemente por la noche, periodo durante el cual asimilan
la mayor parte del CO, que es fijado durante el siguiente periodo de luz. Sin embargo,
estas plantas pueden asimilar parte de este CO, durante las primeras horas de luz (Fase
Il del ciclo CAM) o antes del anochecer (Fase [V; Osmond, 1978). Esta asimilacion
dependera de las condiciones ambientales prevalecientes antes y durante el intercambio
de gases. Por ello, nos interesé saber cual es el porcentaje de CO, que es fijado
exclusivamente durante la noche por las bromeliaceas epifitas en cada tipo de vegetacion,
ya que esperabamos encontrar una variacion en respuesta a las diferencias

microclimaticas en la que las plantas se encuentran creciendo.

Por otro lado, la medicién de isétopos de carbono tiene gran importancia si consideramos
gue las actividades humanas estan afectando la concentracion de CO, atmosférico,
aumentandolo a un ritmo promedio de 1.5 ppm por afio debido a la quema de
combustibles fésiles, produccién de cemento y el cambio de uso del suelo. Asi, la
concentracion de CO, atmosférico aumenté de 315 ppm en los afios 60 hasta 355 ppm en
1992. La proporcién "C/"?C atmosférico esta fuertemente influenciada por las
perturbaciones antropocéntricas al ciclo del carbono (actividades industriales, quema de
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de lluvia, neblina o rocio (Craig, 1961). De esta forma, el ambiente puede modificar las
firmas isotépicas de 3"°C y 8'°0 de plantas creciendo bajo condiciones ambientales
contrastantes, o que experimentan variaciones estacionales en dichos factores. Por
ejemplo, se sabe que cuando la humedad atmosférica aumenta, tanto el 3'*C como el
5'%0 decrecen, es decir, se hacen menos enriquecidos en los is6topos pesados (Farquhar
et al., 1998; Ferchi y Letolle, 1977).

De acuerdo a todo lo anterior, el objetivo general de éste capitulo fue el de cuantificar el
contenido isotépico de *C y 0 en las bromeliaceas epifitas de seis tipos de vegetacion
de la Peninsula de Yucatan a través de un gradiente de precipitacién, y su relacion con la
variacion microambiental (inherente a cada tipo de vegetacion incluido en el trabajo), es
decir, ¢cuales son los factores ambientales que podrian estar influenciando el 5'°C y '°0

en las bromeliaceas epifitas?

Debido a que la baja disponibilidad de agua y altas temperaturas que provocan, entre
otras cosas, el incremento en la tasa de transpiracion, se esperaria que el 5'°0 fuera
mayor (mas enriquecido) en las bromeliaceas de los tipos de vegetacion localizados al
norte de la Peninsula de Yucatan; ademas, debido a las condiciones antes mencionadas,
se esperaria que la fijacion de CO, fuera casi exclusivamente por la noche (por PEPc) por
lo que los valores de §C seran mas enriquecidos en las bromeliaceas epifitas que se
localizan en los tipos de vegetacion mas secos de la region. Esta informacion puede ser
punto de partida para monitorear el 5°C y 5'®0 de manera permanente en las
bromeliaceas epifitas de los diferentes tipos de vegetacion de la Peninsula, y con esto,
evaluar cambios en la concentracién atmosférica de C y 'O debido a actividades

humanas y al cambio climatico.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio y especies de bromeliaceas

Los sitios de estudio fueron los seis tipos de vegetacion descritos en el Capitulo Il. Las

especies de bromeliaceas incluidas en este capitulo fueron todas las que se pudieron
encontrar dentro de los sitios de trabajo (no solo las que se encontraban dentro de los
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Se relacionaron los valores del 8'°C con la precipitacién y el DPV maximo (Figura 4.3),
factores que pueden afectar el tiempo de fijacion de CO, al influir sobre la apertura
estomatica. Se encontré una relacién negativa entre el 3'°C y la precipitacion (Figura
4.3A). Esto implica que con el incremento en la disponibilidad de agua, hay un
empobrecimiento en el 8"°C de las bromeliaceas epifitas. También se observé un
enriquecimiento en el 53”C de las bromeliaceas epifitas con el incremento del DPV
maximo (Figura 4.3B) desde la selva alta (DPV mas bajo) al matorral de duna costera y
selva baja (DPV maés alto).

Las otras variables ambientales analizadas (DPV minimo, temperatura, humedad relativa)

no presentaron una relacion significativa con el contenido de 8'°C de las bromeliaceas.
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Se analizé la relacion de factores DPV maximo, temperatura maxima y minima, pero no
se encontraron relaciones significativas entre el §'°0 y éstas variables. Sin embargo, al
comparar el 5'°0 de las bromeliaceas epifitas contra en déficit de presién de vapor de
agua minimo (Figura 4.6A), se encontré una relacion positiva, lo que indica que con el
incremento del DPV minimo, hay un enriquecimiento en el contenido isotopico de las
bromeliaceas epifitas. De igual forma, al hacer la comparaciéon contra la temperatura
media anual prevaleciente en cada tipo de vegetacion (Figura 4.6B), también se encontré
una relacién positiva entre ésta y el 5'0, es decir, que el incremento en la temperatura,
conlleva un incremento en el enriquecimiento del 3'®0 de las bromeliaceas epifitas. Las
otras variables ambientales analizadas (DPV maximo, precipitacién, humedad relativa) no

presentaron una relacion significativa con el contenido de 5°C de las bromeliaceas.
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cercanos a 20%. indicarian cierta actividad CAM, pero mas cercana a una fotosintesis Cs
(Smith y Winter, 1996; Winter y Smith, 1996). Ademas, segun Winter y Holtum (2002)
plantas tipicas CAM con valores 5"°C entre -13%o y -14%o obtienen entre el 71% y 77% de
su carbono a través de la asimilacion nocturna de CO,. Siguiendo el modelo propuesto
por los autores antes mencionados, y segun los valores 5'°C obtenidos en este trabajo,
las bromeliaceas epifitas de los distintos tipos de vegetacion estarian obteniendo entre el
61% (T. dasyliriifolia en el petén) y hasta el 81% (7. dasyliriifolia en el matorral de duna
costera) del carbono fijado a través de asimilacion nocturna (por PEPc), y el porcentaje
restante, durante cortos periodos en el dia (por RUBISCO; Figura 4.7). Rosado (2012),
utilizando un medidor de intercambio de gases, reporta que precisamente en el matorral
de duna costera del norte de Yucatan, individuos de Tillandsia utriculata podrian estar
asimilando hasta el 86% del total de CO, diario, exclusivamente durante la noche.

El porcentaje de asimilacion nocturna de CO, es importante porque implica un
compromiso por parte de la planta entre tener mayores tasas fotosintéticas, que incluirian
algo de fijacion por RUBISCO pero mayor pérdida de agua (mediante la permanencia de
la apertura estomatica durante las primeras de la mafiana y de la tarde, fases Il y 1V del
ciclo CAM), o ahorrar agua teniendo un control mas estricto de los estomas, que
implicaria su cierre en presencia de luz (limitando con esto, la actividad de RUBISCO en
la asimilacién de CO,).

A pesar de encontrarse creciendo en diferentes tipos de vegetacion, las diferentes
especies de bromeliaceas epifitas monitoreadas parecen, a primera vista, estar fijjando
CO, de manera similar, como lo sugiere el hecho de que sélo las bromeliaceas presentes
en el matorral de duna costera difirieran del resto de los otros cinco tipos de vegetacion,
en cuanto al 8'°C. Sin embargo, es posible encontrar diferencias interespecificas en
plantas que se encuentran dentro de un mismo tipo de vegetacion, como T. balbisiana y
T. dasyliriifolia que se encuentran en el matorral de duna costera o T. brachycaulosy T.
fasciculata en la selva baja. Estas diferencias interespecificas dentro de un mismo tipo de
vegetacion, indica diferentes estrategias para afrontar la variacién climatica, relacionado

con la plasticidad fisiolégica de cada una de ellas (Capitulo [Il) ante cambios ambientales.
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vegetacion méas secos, son las que presentaron el mayor enriquecimiento, resaltando la

importancia de la disponibilidad de agua en el funcionamiento fisiologico de éstas plantas.

La influencia de la disponibilidad de agua afecté el §'%0, ya que en los tipos de vegetacion
con alta disponibilidad de agua, las bromeliaceas epifitas presentaron un
empobrecimiento en ®0. La alta evaporativa de la atmdsfera en sitios secos (comparada
con los sitios mas humedos), provoca que haya salida de agua de la hoja en forma de
vapor, que va enriquecido en '°0, dejando al isétopo pesado dentro de la hoja, por lo que
ésta presenta un 5'°0 enriquecido en '®0O (Mejia-Chang, 2009; Reyes-Garcia et al.,
2008a; Yakir, 1998). Lo anterior cobra sentido al observar los valores del CRA
encontrados para las bromeliaceas epifitas de los diferentes tipos de vegetacion (Figura
3.5, Capitulo lll), en donde observamos valores mas altos en la selvas mediana vy alta (los
mas humedos incluidos en el trabajo), 1 comparacién con el manglar chaparro y el

matorral de duna costera (sitios mas secos) que son ligeramente mas bajos.

Directamente relacionado con lo anterior, y demostrando la alta sensibilidad de las
bromeliaceas epifitas a la variacién ambiental, encontramos que el incremento en DPV
minimo produce un incremento en el enriquecimiento del 'O (por efecto del incremento
en la demanda evaporativa explicado en el parrafo anterior; Figura 4.6A); el mismo efecto
se observa sobre el 5'°C con incremento en el DPV maximo (Figura 4.3B), mientras que el
incremento en la precipitacién conlleva un empobrecimiento en el contenido de ambos

is6topos pesados, asi como en el porcentaje de asimilacién nocturna de CO,.

Ademas, un incremento en la temperatura seguramente conllevara a un incremento en el
DPV, lo que provoca una reducciéon en la conductancia estomatica que conduce a un
decremento en la concentracién interna de CO,; si a pesar de ello las plantas mantuvieran
su tasa fotosintética, habria un incremento foliar en los valores 8"°C (Farquhar y O’Leary,
1982), lo que no sucedié con los datos aqui presentados, ya que la acidez titulable,
reportada en el Capitulo Il (Figura 3.4), fue menor durante la estacion seca (que implica
altas temperaturas y elevado DPV), indicando que la fijacién de CO; se redujo durante

esta época del afio.

Al igual que con el 8'*C, las especies de bromelidceas que se encuentran en mas de un
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encuentran los tricomas, estructuras altamente especializados en la absorcién de agua y
nutrimentos, que ademas cubren y protegen a los estomas. La composicion de los
tricomas y estomas en las hojas de las Bromeliaceae, determina la forma en que las
plantas obtienen los recursos necesarios para su crecimiento de manera mas marcada
que en otros grupos de plantas. Por tanto, la relacién entre los tricomas y los estomas
ayuda a explicar como miembros de la familia Bromeliaceae estas presentes en un amplio

rango de ambientes, incluso los que pueden ser considerados adversos (Benzing, 2000).

La importancia de ambas estructuras foliares ha sido demostrada, debido a que, por
ejemplo, de acuerdo a la densidad, tamafio, simetria y flexibilidad de los tricomas existen
especies de bromeliaceas epifitas confinadas a ciertos habitats con caracteristicas muy
particulares (Stefano et al. 2008; Benzing et al. 1978). Por otro lado, es sabido que la
forma de vida en miembros del género Tillandsia, influye sobre la densidad de tricomas en
la superficie foliar: especies que forman un tanque para la acumulacion de agua,
presentan mayor densidad de tricomas en la base de la hoja, por otro lado, especies
atmosféricas presentan una distribucién uniforme de los tricomas a lo largo de fa
superficie foliar (Benzing, 2000).

Sin embargo, no es solo la forma de vida de la planta [o que afecta la estructura y
densidad de los tricomas y estomas. Fluctuaciones ambientales pueden influir sobre el
desarrollo de los estomas. Por ejemplo, la calidad y cantidad de luz producen diferencias
en la densidad de estomas: plantas creciendo bajo condiciones de alta [uminosidad tienen
menor nimero de estomas que plantas creciendo en la sombra; la exposicién a la sequia
durante la produccién de hojas nuevas, produce una reduccién en la densidad estomatica
en relacion a las hojas viejas de la planta (Cach-Pérez-2008; Awada ef al. 2002; Liu-Gitz
et al. 2000; Ceulemans et al. 1995; Ciha y Brun, 1975).

Aln especies conespecificas, creciendo bajo condiciones contrastantes de exposicion
lJuminica y de humedad relativa, muestran respuestas acordes a dichas condiciones,
especialmente en respuesta a la densidad de flujo de fotones (Dimmitt, 1985). También es
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vegetacion diferentes (Figura 1.2 del Capitulo 1). La colecta de plantas se realizé entre
octubre de 2011 y febrero de 2012. Las plantas colectadas fueron trasladadas a
Laboratorio de Anatomia Vegetal de la Unidad de Recursos Naturales del Centro de
Investigacién Cientifica de Yucatan (CICY).

Impresiones foliares y determinacion de la densidad de estomas y tricomas

Una hoja de la parte media de la roseta de cada individuo colectado, fue cortada desde la
base y se le aplicd barniz para ufias comercial sobre toda la superficie del haz y del
envés, mismo que produce impresiones de las hojas, sin modificar el tamafio de sus
estructuras anatomicas. El envés de la hoja se rasp6 cuidadosamente con ayuda de
pinzas de relojero, con la finalidad de eliminar las alas de los tricomas y, de esta forma,
hacer visibles a los estomas. Una vez hecho esto, se aplicé barniz de ufias comercial
sobre toda la superficie del haz y del envés de la hoja, el cual, una vez seco, formé una
capa que fue removida cuidadosamente con las pinzas para relojero. La impresion de
cada cara de la hoja fue dividida en tres secciones: base, parte media y punta de la hoja.
Cada seccion fue montada en un portaobjetos, y sobre la muestra, se le colocé un
cubreobjetos, para ser observada y fotografiada en un microscopio 6ptico (DME, Leica
Microsystems GmbH, Weitzlar, Alemania) con un objetivo 10x, y con una camara digital
(Moticam 2500, Motic China Group Co. LTD. China) montada en él. Cada fotografia
obtenida, cubrié un area de 0.3639 mm?; en cada fotografia del haz se conté el namero de
tricomas presentes, mientras que en las fotografias del envés se conté el nimero de

estomas y tricomas. La densidad de ambas estructuras se presenta por mm?.
Morfologia de estomas y tricomas foliares

Para la caracterizacion de la morfologia de estomas y tricomas, una segunda hoja de la
parte media de la roseta de cada planta fue cortada (n=3). Se cortd un centimetro de la
parte media de la hoja y se deshidraté en etanol. Para ello, cada muestra fue colocada en
diferentes concentraciones de etanol (20%, 40%, 60%, 70%, 80%, 90%, 100%) por 20
minutos en cada concentracién. Posteriormente, las muestras fueron secadas a punto
critico en una secadora SAMDRI 795 (Tousimis, E.U.A.), y fijjadas a soportes para
muestras de cobre con ayuda de cinta doble cara. Cada muestra fue recubierta de oro en
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diferencias en la densidad de estomas y tricomas entre partes y caras de las hojas, asi
como entre especies y tipos de vegetacion (en los que se encontré a las especies). Un
ANOVA simple se us6 para evaluar diferencias en la densidad de ambas estructuras entre
formas de vida de las bromeliaceas epifitas (tanque vs atmosférica). Otro ANOVA factorial
se empled para comparar los diferentes parametros morfolégicos medidos en cada
estructura. Se usé la prueba de Tukey en todos los casos. Se comprobé la normalidad de
los datos previo a los analisis. El software Statistica 8 (Statsoft, Inc. 1984-2007, E.U.A.)
fue usado en todos los casos.

RESULTADOS

Densidad de estomas y tricomas

Se caracterizaron 14 especies de bromeliaceas epifitas en los seis tipos de vegetacion
incluidos en la tesis. Ocho especies se encontraron en mas de un tipo de vegetacion
(Cuadro 5.1). Se encontré que para el haz de la hoja Tillandsia balbisiana (selva alta),
Tillandsia fasciculata (selva mediana), Tillandsia recurvata, Tillandsia schiedeana y
Tillandsia yucatana (las tres especies en la selva baja y mediana) presentaron mayor
densidad de tricomas en la base de la hoja, con respecto a las otras secciones (F=9.483,
P=0.0033; F=3.466, P=0.0065; F=20.881, P=0.0001; F=12.294, P=0.0043 and F=4.01,
P=0.0464, respectivamente). Tillandsia juncea (selva alta) y T. yucatana (matorral de duna
costera) tuvieron mayor densidad de tricomas en la parte media de la hoja (F=7.522,
P=0.0076; F=0.234, P=0.0021, respectivamente), T. brachycaulos (selva mediana) no
difiri6 en el nimero de tricomas entre la parte media y punta de la hoja (F=0.845;
P=0.4537). No se encontraron especies que presentaran la mayor densidad de tricomas
en la punta de fa hoja (Cuadro 5.1).

Por ofro lado, para el envés de la hoja, sélo T. schiedeana (selva baja) presentd mayor
densidad de tricomas en la base de la hoja (47.8 + 2.4; F=19.212; P=0.0088), mientras
que T. balbisiana (selva aita) presenté mayor densidad en la parte media (49.5 + 1.6;
F=3.924; P=0.0071). Esta misma especie, junto con T. schiedeana en la selva alta,
tuvieron el menor nimero de tricomas en la base de la hoja (33.9 £ 3.3 y 32.1 £ 0.9,
respectivamente), T. brachycaulos (selva baja) en la parte media de la hoja (35.7 + 1.9),
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Cuadro 5.1. Numero de tricomas por mm? en las diferentes partes del has de la hoja. Abreviaturas:
DC.- matorral de duna costera; MC.- manglar chaparro; P.- Petén; SB.- selva baja; SM.-
selva mediana; SA.- selva alta. Los datos son promedio = EE. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre partes de 1a hoja. N=3.

Espemf de Sitio Base Part.e Punta Promedio

bromeliacea media del haz
Aechmea bracteata SB 4.6 + 0.5 3.8+0.9° 3.7+05° 38+05
Aechmea bracteata SA 4.9+ 0.9° 3.7+£0.5° 46+1.0° 45+0.8
Catopsis nutans SA 304+97% 275+27° 293+3.7* 32%10.8
Tillandsia balbisiana DC 103.7 £8.7* 102.8+7.4° 96.4+8.0° 101 £4.2
Tillandsia balbisiana SB 89 +0.6° 75.2£5.6° 77+43% 80.4+29
Tillandsia balbisiana SA 67.8+56° 56.8+3.9° 485+1.8° 57.7+36
Tillandsia brachycaulos SB 452+53% 36.8+4.3" 38.82%+3.1° 40326
Tillandsia brachycaulos SM 33+1.6° 40.3+6.4° 36.7+1.8® 367+22
Tillandsia brachycaulos SA 33.9+8.8° 47.7+0.9%° 495+57%° 437+39
Tillandsia dasyliriifolia DC 38.8+84% 404+51® 321+56% 37+3.5
Tillandsia dasyiliriifolia MC 35+£520° 306+27° 34.8+36° 335+21
Tillandsia dasyiliriifolia SA 266+£09° 30.3+42° 312+31.9%° 2642
Tilandsia elongata var. — op 0764300 266+24° 266£18 269%13
subimbricata
Tillandsia fasciculata SB 705+53% 771+56%° 67.7+39° 717129
Tillandsia fasciculata SM 79.8+6.4° 706+24° 596+56° 69.9£39
Tillandsia fasciculata SA 61.4+51" 504+41° 578+28 565+26
Tillandsia juncea SA 321+3.9° 559+46° 294+48° 390.1+48
Tillandsia recurvata SB 50.8+6.4° 453+56% 33.7+3.8° 46.3+43
Tillandsia recurvata SM 742+32° 586+51° 394+24° 574%54
Tillandsia recurvata SA 19.2+1.6° 26.3+£3.5" 227+25 22717
Tillandsia schiedeana SB 542+24% 358+32° 36.7+24° 423%33
Tillandsia schiedeana SM 478+4.9° 468+55" 37.7+33° 44128
Tillandsia schiedeana SA 56.1+3.3* 59.7+24° 533+09*® 56.3+15
Tillandsia streptophylla P 39.4 + 3.9° 33 +£1.6° 356+28" 36117
Tillandsia usneoides DC 376+29° 266+19° 266+26° 30.3+29
Tillandsia utriculata SA 257+24% 229+33° 257+37° 24817
Tillandsia yucatana DC 51.4+51° 63.4+29%° 542+43® 56326
Tillandsia yucatana MC  70.9t4.1° 455%39° 524+45° 56.3+39
Tillandsia yucatana SB 64.1+17° 59.9+52° 503%£28° 581£25
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otro lado, Aechmea bracteata y Catopsis nutans (ambas en la selva alta) presentaron
mayor numero de estomas por mm? en la punta de la hoja (21.4 + 0.3 y 13.7 + 1.6,

respectivamente).

Por su parte, las especies que se encuentran en mas de un tipo de vegetacion, T.
brachycaulos, T. recurvata, T. schiedeana y T. yucatana no difirieron en cuanto a la
densidad total de estomas entre los diferentes tipos de vegetaciébn en los que se
encuentran. Por otro lado, A. bracteata (25.7 + 2), T. balbisiana (15.3 £+ 1.1), y T.
fasciculata (24.8 + 1.7) tuvieron mayor densidad de estomas en la selva baja con respecto

a la selva mediana y selva alta.

Finalmente, la comparacién entre formas de vida de las bromelidceas epifitas (tanque vs
atmosféricas), mostré que las especies atmosféricas tienen en promedio hasta 42% mas
tricomas por mm? que las especies tanque, sin embargo, éstas Ultimas tienen en promedio

hasta 34% mas estomas por mm? que las especies atmosféricas.
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bromeliaceas epifitas de los seis tipos de vegetacion incluidos en el trabajo, las Unicas
excepciones fueron Tillansia usneoides y T. utriculata. Estas 12 especies pertenecen a
tres géneros (Aechmea, Catopsis y Tillandsia) y a dos subfamilias: Bromelioideae y
Tillandsioideae. A. bracteata (Figura 5.1 A-C) presentd tricomas con un disco central de
cuatro células en el centro del escudo, y una serie rudimentaria de cuatro anillos alrededor
de éste, cada uno formado por células con paredes gruesas (Figura 5.1C). El dltimo anillo

constituye unas alas muy pequenas (Figura 5.1 Ay B).

Los tricomas en Tillandsia (Figura 5.1 D y E) consistieron en un disco central conformado
por cuatro células en forma de cufia del mismo tamarfio, que estuvieron rodeadas por uno
(en especies como T. dasyliriifolia y T. fasciculata) o dos anillos (en especies como T.
balbisiana, T. brachycaulos, T. elongata var. subimbricata, T. juncea, T. recurvata, T.
schiedeana y T. streptophylla). Las alas bien desarrolladas, estan unidas al uitimo anillo
en todos los casos y presentan un extremo mas largo que el resto de la estructura
(tricomas asimétricos). Catopsis presentd una estructura del tricoma muy similar a
Tillandsia, con un disco central formado de cuatro células, pero Gnicamente con un anillo
al cual se uni6 el ala (Figura 5.1F). No hubo variaciéon en esta morfologia béasica en
especies que se encontraban en mas de un tipo de vegetacion.

Las alas en Tillandsia balbisiana, T. juncea, T. recurvata, T. schiedeana, T. streptophylla,
y T. yucatana son lisas, formadas de células con paredes altas, que forman canales que
van del extremo del ala hacia el disco central del tricoma (Figura 5.2 A-C). En T.
brachycaulos, las alas también presentan estos canales, sin embargo no son lisos. A lo
fargo de los canales se pueden observar pequefias depresiones circulares que confieren
cierta rugosidad al ala (Figura 5.2D). Estructuras similares se pudieron observar también
en T. dasyliriifolia y T. fascicualata. En cuanto a los estomas, Aechmea bracteata presento
estomas hundidos con dos grandes células subsidiarias rodeando a las células guarda
(Figura 5.3A), lo que corresponde a la estructura estomatal de la subfamilia bromeliodeae
creciendo bajo condiciones de sequia. En C. nutans se observaron estomas ligeramente
hundidos, con células subsidiarias menos distinguibles y células guarda con paredes
delgadas mas grandes que en Aechmea (Figura 5.3B). Las especies del género Tillandsia
(Figura 3C), mostraron estomas alineados con el resto de la epidermis, con cuatro células
subsidiarias rodeando células guarda de paredes delgadas (las mas grandes de los tres
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los tricomas mas pequefios (0.02 um?), mientras que T. recurvata, T. schiedeana y T.

yucatana presentaron los tricomas mas grandes (0.08; 0.06 and 0.07 ym?).

Cuadro 5.4. Tamafio (drea) de tricomas y estomas en bromelidceas epifitas de seis tipos
vegetacion. Abreviaturas: DC.- matorral de duna costera; MC.- manglar chaparro; P.-
Petén; SB.- selva baja; SM.- selva mediana; SA.- selva alta. Los datos son promedio

t EE.

Area del tricoma Area estoma (um?)

Bromeliacea Sitio  Disco central Completo Poro

2 2 Estoma .
(Hm°) (mm®) estomat.

Aechmea bracteata SA NA NA 840£34 1278
Catopsis nutans SA 1821+ 67  0.009 +0.0003 1438+47 301x7
Tillandsia balbisiana DC 6087 + 35 0.02 £ 0.001 1117 +65 135+2
Tillandsia balbisiana SB 6837 £ 61 0.03 £ 0.001 839 + 41 119+£2
Tillandsia balbisiana SA 7243 £ 32 0.03 £ 0.001 793+34 1303
Tillandsia brachycaulos  SB 8326 + 14 0.04 £ 0.003 91418 124 £ 3
Tillandsia brachycaulos SM 7366 £ 47 0.05+0.0001 892+10 12914

Tillandsia brachycaulos  SA 6298 £ 62 0.03 £ 0.003 767 £ 28 84+3
Tillandsia dasyfiriifolia DC 8286 + 48 0.04 £0.0001 998+39 182%7
Tillandsia dasyliriifolia MC 4194 + 25 0.02 + 0.002 679 ¢ 11 1194
Tilandsia elongata var. g gg45.34 00250001 992412 176+6

Ssubimbricata

Tillandsia fasciculata SB 4759 + 57 0.02 £ 0.001 866+20 141+8
Tillandsia fasciculata SM 4921 + 49 0.03 + 0.001 884 + 4 136 £ 1
Tilland’sia fasciculata SA 4347 + 65 0.02 £ 0.001 8616 1331

Tillandsia juncea SA 6655 + 34 0.04 £+ 0.001 489+ 6 83:+4

Tillandsia recurvata SB 9894 + 38 0.07 £ 0.007 618+ 2 84 £ 1
Tillandsia recurvata SA 10407 + 48 0.08 £ 0.004 740+13 103 t5
Tillandsia schiedeana SB 13170 £ 49 0.06 £ 0.002 908 +17 105%3
Tillandsia schiedeana SM 10095 + 39 0.04 £+0.002 1339+24 159+2

Tillandsia schiedeana SA 10250 £ 12 0.05 + 0.001 924+ 6 902
Tillandsia streptophylla P 8506 £ 56 0.05 £ 0.002 877112 1363
Tillandsia yucatana DC 5517 £ 45 0.03 £ 0.003 1023+16 149%1
Tillandsia yucatana SB 8486 + 32 0.07 £ 0.002 879+16  103%1

En referencia a aquellas especies de bromeliaceas epifitas que se localizan en mas de un
tipo de vegetacion, se encontré que los tricomas foliares de T. balbisiana tuvieron un
tamafio similar tanto en la selva baja como en la mediana, y que su vez fueron de mayor
tamafio que los encontrados en los individuos del matorral de duna costera (F=15.017;
P=0.00862). Por su parte, los individuos de T. brachycaulos presentaron los tricomas mas
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Formas de vida y precipitacion

Al evaluar la influencia de la precipitacion media anual inherente a cada tipo de
vegetacion incluido en este trabajo, con la densidad de estomas y tricomas en
bromeliaceas epifitas tipo tanque y tipo atmosféricas (Figura 5.4), no se encontré relacion
en las primeras entre el nimero de tricomas y la precipitacion, pero si en cuanto al
niumero de estomas que decrecidé hacia los sitios mas humedos (Figura 5.4A). Por su
parte, en las bromeliaceas tipo atmosféricas, tanto la densidad de estomas como de

tricomas decrecié con el incremento en la precipitacion media anual (Figura 5.4B).
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Figura 5.4. Regresion lineal simple que relaciona la precipitacién media anual inherente a cada
tipo de vegetacion incluida en este trabajo con la densidad de tricomas (linea continua)
y estomas (linea discontinua) en A) bromeliaceas tipo tanque y B) tipo atmosféricas.
Las graficas presentan diferentes escalas.
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Las especies tipo tanque necesitan de la lluvia para poder tener al maximo sus reservas
de recursos (el tanque lleno de agua, por ejemplo), por lo que la presencia de mayor
numero de tricomas en el haz de la hoja, contribuye a capturar y canalizar la mayor
cantidad de agua hacia el tanque de la planta; por otro lado, sin bien las especies
atmosféricas responden de manera rapida a los pulsos de agua (lluvia), pueden obtener
agua y nutrimentos principalmente de la neblina y rocio. De hecho, las especies
atmosféricas tuvieron 42% mads tricomas por mm® que las especies tanque, asi como un
disco central de tricomas mas grande que éstas. Por tanto, habria que considerar el factor
filogenético, mas que el ambiental, en cuanto a la variacion (o falta de ésta) en la
densidad de tricomas entre las diferentes partes de la hoja, es decir, que el nimero de
tricomas en la base, parte media y punta de {a hoja esta predeterminado genéticamente,
jugando el ambiente un papel menos importante sobre la densidad de estas estructuras.

Sin embargo, la densidad total de tricomas y estomas en plantas atmosféricas y de
estomas en especies tanque, se relacionan estrechamente al gradiente de precipitacién
presente en la Peninsula de Yucatan (Figura 5.4). A pesar de que la densidad de tricomas
de especies tanque en general no respondié al gradiente de precipitacién mencionado, en
las especies de bromelidceas epifitas que se encuentran en mas de un tipo de
vegetacion, el niumero de tricomas decrecidé hacia los tipos de vegetacion mas humedos
(Cuadros 5.1y 5.2).

Lo anterior demuestra la influencia de la variacién ambiental, no solo en la fisiologia de las
bromelidceas epifitas, sino también en su morfologia. Sustentando este hecho, el
ambiente también tuvo una relacioén con el tamario de los estomas y del poro estomatico,
tanto en especies atmosféricas como en especie tipo tanque, ya que ambos parametros

se redujeron con el incremento en la precipitacion (Figura 5.5).

La variacién en la densidad de estomas y tricomas en respuesta a la precipitacion puede
deberse a que la alta densidad de tricomas es importante para proteger a las estructuras
internas de la hoja de la alta radiacion solar generalmente asociada a los sitios secos
(como en este trabajo donde el interior del matorral de duna costera recibe mayor
cantidad de luz que en la selva alta, Capitulo Ill) al actuar como filtros difusivos que

reflejan parte de la luz incidente, reduciendo el efecto estresante este factor climatico
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20% y 40% del total de Iuz incidente, en comparacién con plantas que crecen recibiendo
entre el 70% y 90% del total de luz incidente (Cach-Pérez, 2008).

Entonces, la asociacién de los tricomas con los estomas puede crear un microambiente
favorable para las hojas de las plantas, y protegerlas de condiciones desfavorables como
el exceso de luz. Sin embargo, esta proteccién puede limitar el intercambio de gases
cuando las hojas estan humedas, ya que los tricomas favorecen la formacién de una
pelicula de agua que impide el intercambio de gases (Martin, 1994; Littge e/ al. 1986;
Benzing y Renfrow, 1971). Lo anterior puede explicar la reduccion en la densidad de
tricomas foliares en las bromeliaceas epifitas de la selva alta, asi como la reduccion de su

tamano en sitios secos como el matorral de duna costera o manglar chaparro.

La plasticidad morfologica fue muy baja en las especies que se encuentran en mas de un
tipo de vegetacién (Figura 5.6), comparada con la plasticidad fisiolégica encontrada en las
bromeliaceas epifitas (Capitulo lif). El indice mas alto fue el encontrado en Tillandsia
dasyliriifolia, seguida de Tillandsia brachycaulos, sugiriendo que estas especies son las
que pueden sufrir mayor modificacién en el tamafio de estomas y tricomas en respuesta a
la variaciéon ambiental, en comparacién con las demas especies distribuidas en méas de un

tipo de vegetacion.

Consideraciones finales del capitulo

Los objetivos del capitulo se cumplieron al comparar 1) la densidad de estomas y tricomas
en diferentes secciones (base, parte media y punta) y caras (haz y envés) de hojas de
bromeliaceas epifitas creciendo bajo condiciones ambientales contrastantes; 2) la
densidad total de tricomas y estomas entre especies y ambientes; ademas de 4) describir
y comparar la morfologia de los estomas y tricomas (forma y tamafo) en especies de

bromeliaceas epifitas de seis tipos de vegetacién diferentes.

Los resultados obtenidos apoyan la hipbtesis de que se encuentran diferencias en la
densidad, forma y tamarfio de los estomas y tricomas de las diferentes especies de
bromeliaceas epifitas que crecen en los distintos tipos de vegetacién de la Peninsula de

Yucatan.
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en ambos sitios. Como es de suponerse, el matorral de duna costera, manglar chaparro y
selva alta sub-perennifolia, presentaron una composiciéon de especies particular, pues se

encuentran en los extremos del gradiente de precipitacion.

El microambiente también afectéd la distribucién vertical de las bromelidceas epifitas. Se
encontré que, con la unica excepcion de la selva alta sub-perennifolia, la mayor densidad
de bromeliaceas epifitas se encuentra en el estrato medio del dosel. En el caso particular
de la selva alta sub-perennifolia, la mayor altura y cobertura del dosel existente en ese
tipo de vegetacion con respecto a los otros cinco, ofrece una mayor cantidad de habitats
favorables para el establecimiento de las bromelidceas, lo que permite una distribucion
vertical mas amplia de las especies que ahi se encuentran. Ademas de condiciones
microclimaticas favorables (como mayor humedad relativa), la estacién seca es mas corta
0 menos intensa en este tipo de vegetacién que en los otros, lo que implica menores
condiciones de estrés hidrico para las plantas, en comparacién con otros tipos de

vegetacion como el matorral de duna costera.

A pesar de que ciertas caracteristicas de los hospederos, como las mencionadas en el
parrafo anterior, favorecen el establecimiento de bromeliaceas epifitas, no se registré
especificidad de hospederos en ninguno de los seis tipos de vegetacion, pero como se
esperaba, la densidad de bromeliaceas epifitas se incrementé con la riqueza de especies
de hospederos y también con el aumento en la altura de éstos. De esta forma, arboles de
familias como la Ebenaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Sapindaceae y Ulmaceae fueron
las que concentraron la mayor abundancia de bromeliaceas epifitas. En particular, dentro
de nuestros sitios de muestreo, las familias Ebenaceae, Euphorbiaceae y Ulmaceae
presentaron mayor abundancia de bromelidceas epifitas de lo que podria haberse
esperado en términos de la abundancia de los mismos hospederos (presentaron pocos
individuos), mientras que en otras familias como la Arecaceae, se observd lo contrario, a
pesar de la alta abundancia de hospederos, la incidencia de bromelidceas hospederos de

esta familia fue baja.

Corroborando lo anterior, se observé que factores climaticos como la precipitacion media
anual y déficit de presién de vapor agua (DPV) minimo, tuvieron una fuerte influencia
sobre la composicidon de especies de bromeliaceas epifitas dentro de cada tipo de
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variacién ambiental inter-estacional en relacién al resto de las bromelidceas epifitas

incluidas en el trabajo.

En este sentido, el analisis candnico de correspondencias permitio identificar los factores
microambientales que influyeron positiva o negativamente sobre la variabilidad fisiolégica
inter-estacional. A pesar de que en cada estacion del afio hubo factores en particular que
afectaron el desempefio fisiolégico de las bromeliaceas epifitas, algunos factores como la
precipitacién, cantidad de luz incidente, humedad relativa maxima, temperatura maxima y
minima, asi como el déficit de presion de vapor de agua minimo, fueron los que afectaron
la acidez titulable, contenido relative de agua, potencial osmético y suculencia de las

plantas la mayor parte del afio.

Debido a que la baja disponibilidad de agua y altas temperaturas que provocan, entre
otras cosas, el incremento en la tasa de transpiracién, producto del incremento en el DPV,
por ejemplo, se esperaba que el 5'°0 fuera mayor (mas enriquecido) en las bromefiaceas
del matorral de duna costera y manglar chaparro (hipétesis cinco). Sin embargo, o que se
encontrd fue que las plantas con mayor enriquecimiento se encontraron en el petén, y las
de menor enriquecimiento en la selva alta sub-perennifolia (aunque sin diferencias
significativas entre ellas). Sin embargo, se determiné que existe una relacién negativa
entre el enriguecimiento del 3'°0 y fa precipitacion media anual, y una relacion positiva
entre el DPV minimo y [a temperatura promedio anual. Como se mencioné en capitulos
anteriores, una elevada demanda evaporativa (que implica una baja humedad relativa y
alta temperatura) provoca la salida de la hoja de vapor de agua enriquecido en '°O,

favoreciendo el enriquecimiento en '®0 de la firma isotopica del material organico.

La misma hipdtesis cinco también supone que la fijacion de CO, fuera casi
exclusivamente por la noche (a través de PEPc) por lo que los valores de 5'*C serian méas
enriquecidos en las bromeliaceas epifitas que se localizan en los tipos de vegetacion mas
secos de la region, dado que la supresidon de la actividad directa de RUBISCO en la
fijacion de CO, atmosférico (supresién de apertura de estomas de dia) implica que no
habra discriminacién del "C. Lo que se encontré fue precisamente un mayor
enriguecimiento en las bromeliaceas epifitas del matorral de duna costera con respecto a
las plantas de los otros cinco tipos de vegetacién. Ademas, fue en ese tipo de vegetacion
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También fue posible observar variacion en la morfologia de las bromeliaceas epifitas en
los distintos tipos de vegetacion. En particular, las estructuras que presentaron la mayor
variacién fueron el tamano del centro del tricoma y el tricoma completo (incluyendo las
alas), mientras que el tamario de los estomas y poro estomatico, varié en menor medida.
Sin embargo, con la Unica excepcion de los tricomas en las bromeliaceas tanque, todos
los parametros presentaron una relaciéon negativa con el incremento de la precipitacion, es
decir, a mayor cantidad de lluvia, menor tamafio del centro del tricoma, tricoma completo,
estoma y poro estomatico. Aunque la variaciéon en los parametros morfoldgicos medidos
no fue muy grande, estos datos sugieren una menor sensibilidad morfolégica a fa
variaciéon ambiental en plantas tanque que en plantas atmosféricas. La Unica excepcion a
lo anterior podria ser T. dasyliriifolia que fue la especie que presentd la mayor plasticidad
morfoldgica entre las especies de bromeliaceas que se encuentran en mas de un tipo de
vegetacion. Después de esta especie, la mayor plasticidad morfolégica se registré en T.
brachycaulos, T. yucatana y T. schiedeana.

La hipétesis final de este trabajo suponia que las bromeliaceas epifitas encontradas en los
seis tipos de vegetacién serian sensibles a variaciones ambientales producto de la
estacionalidad, pudiendo ser aprovechada como indicadoras de los posibles efectos del
cambio climatico regional. Entre las mejores especies que pueden ser utilizadas en este
sentido se encontrarian: Tillandsia brachycaulos por ser una especie de amplia
distribuciéon en la region, Tillandsia dasyliriifolia y Tillandsia elongata var. subimbricata por
ser especies tanque (altamente sensibles a la variacion en la disponibilidad de agua) y
Tillandsia fasciculata, otra especie de amplia distribucion en la regién y abundante.

Los datos obtenidos en este trabajo, han demostrado que las bromeliaceas epifitas de los
seis tipos de vegetacién son altamente sensibles a la variacién climatica, mostrando
respuestas a nivel tanto fisiolégico, como morfolégico. En particular, las plantas
respondieron a la reduccion en la precipitacion, incremento en la temperatura ambiental,
déficit de presion de vapor de agua, y reduccion en la humedad relativa, factores que la
mayoria de los modelos de cambio climatico prevén se vean afectados de manera
negativa en la Peninsula de Yucatan. De esta manera, las plantas tendran que
aclimatarce a un ambiente que cambia rapidamente como consecuencia de actividades
humanas, por lo que la seleccién natural jugara un papel fundamental en la supervivencia
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incluir en este proyecto.

Los datos aqui obtenidos estan siendo utilizados para modelar la distribucion actual y
potencial de las bromeliaceas epifitas, y los tipos de vegetacion a los que se asocian, bajo
diferentes modelos de cambio climatico. Esta informacién contribuirda a dar mayor
precision de escenarios climaticos futuros para la Peninsula de Yucatan, lo que puede
ayudar a disefhar estrategias de conservacion para las bromeliaceas epifitas.

Dentro del CICY, se llevan a cabo experimentos que pueden complementar este trabajo,
como la evaluacidbn en la respuesta fisioldgica de las bromelidceas epifitas bajo
condiciones controladas de temperatura, humedad relativa y disponibilidad de agua, con
el fin de tener mayor certeza de la plasticidad fisiolégica de estas plantas al incremento en
la temperatura y reduccion en la disponibilidad de agua, incluso mas alla de lo proyectado
por diferentes modelos de cambio climatico. De igual forma, se realizan trabajos con la
germinacién bajo estas circunstancias, que brindaran informacién sobre la dinamica de

pobiaciones de estas especies ante el cambio climatico.
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Figura A.2. Regresidn lineal del contenido relativo de agua con el potencial osmético observado

(linea discontinua) y calculado (linea continua) en la que se observa ajuste osmético.
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