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ABSTRACT

Bromeliaceae is a Neotropical group of mocotyledons, which has been very
successful in the exploitation of a wide range of light micro-habitats. Part of this
success, in particular the invasion of light-exposed habitats, is due to the great ability
to dissipate the excess of light energy in form of heat. Some species however show
some degree of photoinhibition. The present work evaluated the effects of light on
Tillandsia brachycaulos, an epiphyte with a wide range of distribution. During eleven
months, we measured monthly rates of elongation and production of leaves, flowering,
total amount of leaves per individual, and size, and related these to the amount of light
received on a sample of individuals in the National Park of Dzibilchaltun, Yucatan,
México. Also, titratable acidity, water potential, pigment concentration, and chlorophyll
fluorescence were measured during three seasons in plants growing under three
different light levels.

Fewer total leaves per individual was observed in plants that received less
than 20% of the incident photon flux density (PFD) above the canopy. More flowering
occurred in individuals between 30% to 39% of the incident PFD, while no flowering
events were observed in plants between 11% to 19% of PFD. The highest rates of
growth were observed during the rainy season. No relation was observed between
light and growth. Plants growing under 6% of the incident PFD showed higher
chlorophyll concentration, compared with those growing under 30% and 70 % of the
incident PFD. Photoinhibition and a decrease in titratable acidity were observed during
the dry season. The highest production of titratable acids was 146.9 peq. gr pf’ ' in the
rainy season. The results showed that it is more costly for Tillandsia brachycaulos to

grow under low light than under an excess of light.
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la aclimatacién del aparato fotosintético a un incremento de irradiacion. En | amilia
Bromeliaceae se ha dado un énfasis especial a la disipacion ....nica de la energia,
proceso que ha sido encontrado en varias bromeliaceas tanto C; o CAM provenientes
tanto de sitios sombreados como de sitios expuestos (Griffiths y Maxwell 1999, Martin
et al. 1999, Skillman y Winter 1997) y se considera una caracteristica genéticamente
conservada dentro de la familia. Sin embargo, a pesar de la proteccién que ofrece la
disipacion térmica de la energia, cierto grado de fotoinhibicién ha sido reportado
principaimente para especies de sombra (Griffiths y Maxwell 1999, Skillman y Winter
1997). La gran mayoria de los trabajos mencionados han relacionado la influencia del
ambiente luminico con procesos fotoprotectores o fotosintesis pero muy pocos han
relacionado estos dos parametros con crecimiento (Martin ef al. 1981, Pfitsh y Smith
1988), por tanto, el presente estudio plantea la evaluacion de la influencia del
ambiente luminico en la fotosintesis y en el crecimiento de la epifita Tillandsia
brachycaulos, durante tres diferentes estaciones del afio en la selva baja caducifolia
del Parque Nacional de Dzibilchaltun, Yuc.
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Dentro de las angiospermas, las ~~%*~5 estan concentradas en familias que
se consideran mas derivad TP | orfologia reproductiv > o, la
distribucién entre los taxa es irregular (Benzing 1990). La mayoria de las epifitas
presentan especies aisladas o géneros en familias de miembros predominantemente
terrestres (Gentry y Dodson 1987). Considerand 3 antas vasculares solamente,
el 80% de todas las especies con habito epifito esta concentrado en cuatro familias:
Orchidaceae, Bromeliaceae, Polipodiaceae y Araceae (Gentry y Dodson 1987).

Héabitat y ambiente luminico

La disponibilidad de luz en el bosque varia de maner ---"zontal y vertical
(Chazdon et al. 1996). Las plantas ubicadas en la parte alta del dosel, com¢ ~'gunas
epifitas y lianas, suelen estar expuestas 1 maxima densidad de flujo de fotone:
el contrario, las plantas que habitan el sotobosque reciben menos de 2% de los
niveles de luz que se alcanzan en el dosel. Sin embargo, esta distincién no es
absoluta, ya que el dosel del bosque no es ni continuo ni uniforme: la variedad de
claros y de fases de regeneracion del bosque hacen que la distribuciéon espacial de la
luz sea sumamente heterogénea (Chazdon y Montgomery 2002).

El crecimiento de las plantas en el dosel esta sujeto a condiciones
ambientales mas diversas que las que ofrece el suelo del mismo bosque (Zotz y
Andrade 2002). Encima del dosel, la temperatura del aire y el déficit de presion de
vapor de agua suelen ser los mas altos (Chazdon y Montgomery 2002); las epifitas, al
no tener un sistema radical conectado al suelo, pasan por sequias pronunciadas y
escasez de nutrimentos, aunado a la irradiacién intensa y los fuertes vientos para los
individuos que crecen en las partes mas expuestas del dosel. El efecto de la fuerza de
gravedad aumenta el nimero de perturbaciones que estas plantas deben enfrentar, en
comparacién con las plantas que tienen sus raices en el suelo. La poca uniformidad
espacial que muestra el substrato lo hace mucho menos apto para la germinacién de
las epifitas que el suelo del bosque. Para responder a estas restricciones, las epifitas
recurren a una enorme diversidad de adaptaciones morfolégicas, ecolégicas y
fisiolégicas (Zotz y Andrade 2002).

Entre las adaptaciones a la vida en el dosel se destaca el metabolismo acido
de las crasulaceas (CAM, por sus siglas en inglés), el cual surge como una estrategia
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3) Una expansion del are: le o~~~ 6n hacia zonas mas secas desde el
lugar de origen, lo cual ha llevado a la sexceuiun de caracteristicas x<.umorficas y al
desarrollo del metabolismo CAM en los grupos mds recientes.

Por ultimo, los mas recientes analisis filogenéticos de la familia sitian a las
tillandsioides en el grupo basal de la familia (Terry et al. 1997). Lo anterior tiene como
consecuencia un cambio en la concepcidn evolutiva de las caracteristicas fisiolégicas,
anatémicas y de habito de crecimiento, sin que hasta ahora exista un consenso sobre
cuales eran las caracteristicas fisiologicas y vegetativas del a...astro (Terry et al.
1997, Benzing 2000).

Caracteristicas morfolégicas de las br__e..____s

En términos ecolégicos, las bromel 2as son descritas como un grupo -
herbaceas tropicales tolerantes al estrés, con una pronunciada tendencia a crecer
como epifitas o saxicolas (Benzin_, .980). Las bromeliaceas han sido exitosas en la
colonizaciébn de una amplia variedad de habitats, particularmente aquellos
considerados como extremosos (demasiada sombra 0 exceso de luz; sequlia o
inundaciones). De acuerdo a Benzing (2000), ciertas caracteristicas vegetativas como
un cuerpo pequefio y herbaceo, habito rizomatoso, presencia de tricomas
absorbentes, propension al CAM, suculencia y otras caracteristicas xeromérficas son
la base del éxito. Asimismo, las bromeliaceas se distinguen por su modo inusual de
adquirir agua y nutrimentos, funcién en la que los tricomas desempefian un papel
central. A los tricomas se les atribuyen funciones que van desde fotoprotectoras, al
funcionar como pantallas reflejantes, hasta la atraccién de polinizadores y dispersores
(Benzing 1990, 2000). Los tricomas de las bromelidceas constituyen posiblemente la
caracteristica vegetativa mas sobresaliente de las bromeliaceas (Pierce et al. 2001);
se trata de estructuras multicelulares que pueden variar desde la apariencia de un
simple disco hasta las estructuras aladas (tricomas peitados) caracteristicas en las
tilandsioides (Benzing 1990).

La presencia y funcibn de los tricomas asi como de algunas otras
caracteristicas vegetativas han servido para el agrupamiento de las bromeliaceas en
cinco tipos ecolégicos (Benzing 2000; Cuadro 1).






Cuando se sobrepasa este Iimite, varios mecanismos operan para proteger el anarate
fotosintético contra el dafic lebido a .. wcumulacién excesiva de eneiyia. Sin
embargo, el aparato fo...intético puede ser dafiado cuando la disipacién de la energia
a través de la fotosintesis y los mecanismos protectores son insuficientes (Demming-
Adams y Adams 1992).

Mecanismos fotoprc..ctores
a) Transporte fotosintético de electrones

En eventos que involucran incrementos en la DFF de largo plazo ocurre un
proceso de aclimataciéon fotosintética que ocasiona un increment~ ~n la fijacién de
CO,. Esta aclimatacion del aparato fotosintético se debe basicamente a un incremento
en la capacidad bioquimica de la planta, esto es a un incremento en la cantidad de
acarreadores electrénicos y de ribulosa bifosfato carboxilasa (Rubisco). Otra manera
de mantener activa la cadena de transporte electronico, ya sea en aumentos
sostenidos o de corta duracién en la DFF, es la fijacion de O, por Rubisco que
conduce a la formacién de acido fosfoglicélico como un paso inicial para la
fotorespiracion, aunque tiene como consecuencia negativa la formacion de especies
reactivas de oxigeno (Demmig-Adams y Adams 1992).
b) Prevencién mecanica de la absorcion excesiva de energia

Los mecanismos de los cuales las plantas se valen para disminuir la absorcién
de energia por la clorofila son variados y especificos de cada especie. Entre estos se
encuentran el movimiento de los cloroplastos y de las hojas, la producciéon de
sustancias reflejantes en la epidermis y la produccion de pigmentos carotenoides
(Demmig-Adams y Adams 1992).
c) Disipacion térmica de la energia

La disipacion del exceso de energia en forma de calor o NPQ (por sus siglas
en ingiés), es llevada a cabo por medio del ciclo de las xantofilas, el cual opera en la
membrana tilacoidal y consiste en una serie de conversiones, dependientes de la luz,
de tres xantofilas en un ciclo de reacciones que involucran una secuencia de depo-
oxidacién y una secuencia de epo-oxidacion; dando como resultado la acumulacién de
zeaxantina bajo exceso de luz y su reconversioén a violaxantina cuando los niveles de
irradiacién han disminuido (Demmig-Adams y Adams 1992).
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LA EFICIENCIA FOTOSINTETICA Y LA ENCIA DEL FSlI

La energia absorbida ..r fas mo....... .. ..orofila puede te..c. tres ucsunos:
ser usada en fotosintesis, disipada como calor o reemitidz .~ 10 luz (fluorescencia),
estos tres procesos ocurren en competencia de manera tal que el incremento en la
eficiencia de uno resulta en el decremento de la eficiencia de los otros (Maxwell y
Johnson 2000).

A temperatura ambiente la mayoria de las emisiones de fluorescencia
provienen del FSIl y tienen su maximo a 685 nm, por tanto una forma sencilla de
evaluar la maxima eficiencia fotosintética es a través de la fluorescencia del FSII. Este
parametro se expresa como la relacién de la fluorescencia varia rescencia
maxima (F/Fn, Horton y Bowyer 1990). Este parametro, junto cL.. _._.___.ones de la
tasa fotosintética, permite la identificacion de un decremento en Ila eficienci~
fotoquimica (Demming-Adams y Adams 1992).

La relaciéon de la fluorescencia con la fotoquimica se describe a través del
estado quimico del aceptor primario de electrones Q4. Cuando el aceptor primario se
reduce, el centro de reaccién no puede llevar a cabo procesos fotoquimicos y se dice
que esta cerrado; cuando es oxidado se dice que el centro de reacciéon esta abierto.
Estos dos eventos producen dos niveles de fluorescencia que pueden ser definidos
como F,, el cual es el nivel de fluorescencia de clorofila cuando todos los centros de
reaccion del FSII estan abiertos, y F, el cual es el maximo nivel de fluorescencia de
clorofila cuando todos los centros de reacciéon del FSil estan cerrados (Horton y
Bowyer 1990). La maxima produccion fotoquimica (&,) cuando todos los centros estan
abiertos esta dada por (Horton y Bowyer 1990):

Dy = (Fn—=Fo)/Fn=F,/Fn

Valores de F/F, en plantas pre-ajustadas a la oscuridad reflejan la eficiencia
potencial cuantica del FSIl y son usados como un indicador del desemperio de la
fotosintesis, con valores 6ptimos alrededor de 0.83 para la mayoria de las plantas.
Valores por debajo de estos se pueden observar en plantas expuestas a estrés y
pueden ser asociados a fotoinhibiciéon (Maxwell y Johnson 2000). Sin embargo, estas
mediciones por si solas no permiten una separacién real entre el decremento de la
eficiencia fotoquimica que resulte de un incremento en la disipacion de energia

térmica y un decremento asociado con daflo (Demming-Adams y Adams 1992).
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3) Plantas que requieren sombra o plantas de sombra obligadas.

Sin embargo, plantas con determinado nivel de adaptacién pueden invadir
ambientes con mayor 0 menor intensidad luminica. Cuando esto ocurre, diversos
mecanismos de aclimatacion son desarrollados, primeramente a nivel fotosintético y
secundariamente a nivel morfolégico. Por ejemplo, las plantas que crecen en
ambientes muy sombreados invierten relativamente mas productos de la fotosintesis
(fotosintatos) y otros recursos en area foliar (Lambers et al. 1998).

Por ultimo, la forma en la que se asignan los fotosintatos finales entre las
diferentes partes del cuerpo para construir y mantener el crecimiento y las estructuras
reproductivas, varia de planta a planta. Ademads, la asignacién de recursos esta
influenciada por las interacciones que la planta establece con el ambiente bidtico y
abiético en el cual se desarrolia, es decir por su historia de vida (Benzing 2000).
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de floracién se contaron los individuos que entraron en floracién y que produjeron
rametos.

Evaluacién de la eficiencia fotosintética

Se establecieron tres tratamientos con plantas expuestas al 60, 30 y 6% de la
DFF total y durante la época de lluvias, nortes y sequia se evalu6 la produccién de
acidez, concentracion de pigmentos fotosintéticos, fluorescencia de clorofila y
potencial hidrico.

ESPECIE BAJO ESTUDIO

Tillandsia brachycaulos es una epifita de bosques secos y desiertos de México
y Centroamérica, es una planta herbacea, monocarpica, de aproximadamente 10 a 15
cm de altura en la madurez y 25 cm de ancho, sin tallo, con hojas atenuantes en
disposicion de roseta extendida, delgado triangulares, pubescentes, ligeramente
ensanchadas en la base, de aproximadamente 12 a 16 cm de largo por 8 a 15 mm de
ancho, de color verde o verde-plateado a malva, las cuales cambian a rojo cereza al
inicio de la floracién (Isley 1987). Iguaimente durante la floracién, en la base de la
planta se produce el brote adventicio de una nueva roseta a la que se le da el nombre
de rameto, el cual asegurara la permanencia del genet una vez que la roseta madre
muera después de la floracién. La inflorescencia en Tillandsia brachycaulos es de
tamanio menor a 10 centimetros con seis a veinte flores erectas, no fragantes, con
bracteas color rojo-rosado y pétalos color morado. En plantas que crecen en
ambientes de alta luminosidad y humedad se puede observar a las hojas teflidas de
un color rojizo. En condiciones naturales crece en sitios secos y es capaz de sobrevivir
por meses con poca agua, lo que es indicativo de una especie tolerante y xerica (Isley
1987). La fenologia de esta especie en el sitio de estudio se describe en el Cuadro 2.
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La posibilidad de tolerar una mayor exposiciéon estd dada principalmente por
una gran capacidad de disipar el exceso de energia en forma de calor (ver
introduccion, capitulo Ill}, esta caracteristica ha sido probada en varias especies de las
subfamilias Tillandsioideae y Bromeliaceae (Griffiths y Maxweil 1999, Skillman y
Winter 1997, Maxwell et al. 1994, 1995). Como se menciono anteriormente, ciertos
procesos fotoprotectores se encuentran en competencia con la fotosintesis, la cual a
su vez es el proceso mas importante para el crecimiento.

A la fecha existen muy pocos estudios relacionados con la influencia del
microambiente luminico en el crecimiento de las bromelidceas y de las epifitas en
general. Para Tillandsia usneoides (L.) al parecer no existen diferencias en el
crecimiento entre individuos que ocupan sitios con diferentes intensidades luminicas
en condiciones naturales, ya que al parecer los cambios fisiol6gicos como mecanismo
de respuesta a las variaciones ambientales ocurren mas rapidamente que los cambios
morfolégicos (Martin et al. 1985). En Aechmea magdalenae (Andre) ha sido reportado
que esta planta de sotobosque puede mantener un balance positivo de carbono en
condiciones de sombra profunda, aunque su crecimiento se incrementa cuando los
individuos crecen cerca de claros, (Pfitsch y Smith 1988). Estos autores encontraron
también una relacién directa entre el incremento de crecimiento y el tamario del claro.
Sin embargo, cuando Aechmea magdalenae se sometid a un incremento prolongado
de luminosidad resultd crénicamente fotoinhibida (Skillman y Winter 1997). En la
cactacea epifita Epiphyllum phyllanthus (L.) se observd una respuesta mas clara a la
cantidad de luz recibida en el crecimiento: plantas creciendo bajo sombra moderada
(3.6 mol m'zd") incrementaron 20% mas su longitud de tallo en comparacion con
plantas expuestas a sombra profunda (2.4 mol m2d") y 33% mas en comparacion a
plantas creciendo a mayor intensidad de luz (7.7 mol m?2d”; Andrade y Nobel 1996).

A fin de probar que el crecimiento vegetativo y los niveles de floracion
disminuyen en las plantas que crecen en sitios expuestos y sitios muy sombreados
debido, en ambos casos, a una menor ganancia de carbono, en este trabajo se evalué
la influencia de la cantidad de luz recibida en el crecimiento y la floracion de Tillandsia
brachycaulos.
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densidad de flujo de fotones (DFF) diaria. La luz se evalu6 en dos estaciones: del 11
al 29 de mayo del 2001 para la temporada de sequia y del 19 de septiembre al 8 de
octubre del 2001 para la temporada de lluvias.

Tamaiio

Se consider6 el tamafio de la roseta como la medida comprendida entre la
base de la misma y la punta de la hoja mas erecta. Esta medicion se realizé una sola
vez en el mes de julio del 2001.

Hojas totales por roseta

Consiste en la cantidad de hojas totales de cada roseta. Este parametro se
evalué en el mes de marzo, que fue posterior al tiempo de produccién de rametos. Por
lo tanto, inicamente se consideraron los individuos que no florecieron. El ntimero de
hojas totales en los rametos no se consider6, ya que se observé una gran variaciéon en
la cantidad de hojas por individuo debido a los diferentes tiempos del surgimiento de
los rametos.

Floracién

Se evalué como los eventos de floracion que se presentaron mensualmente
entre los individuos en cada rango de irradiacion. El conteo se inici6 en el mes de julio
y concluyé en el mes de diciembre del 2001.

Produccién de rametos

Se contabilizaron los rametos producidos como consecuencia de la floracion,
pero no aquellos producidos por dafio al meristemo. El conteo de rametos inici6 en el
mes de julio y concluy en el mes de diciembre del 2001.

Crecimiento de la hoja

Fue evaluado como la elongacién mensual de una hoja. La hoja mas joven
producida durante el mes de septiembre del 2001 se marcé y se midié6 mensualmente
en cada una de las plantas hasta el mes de junio del 2002.
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0.001), el mayor porcentaje de plantas con rametos fue para individuos entre el 40% -
49% (61% de rametos producidos) y el 30% - 39% de la DFF diaria (59% de rametos).
Individuos de entre el 20% - 29% y el 50% - 59% de la DFF diaria produjeron en un
50% rametos. El menor porcentaje de rametos producidos fue 23% y correspondi6
para los individuos a > 60% de la DFF diaria (P < 0.001).

Crecimiento y produccién mensual de hojas
Adultos

La elongacién mensual de las hojas de las plantas sometidas a diferentes
irradiaciones se muestra en la Figura 4a. El crecimiento fue sostenido durante los
primeros meses de medicion, que correspondieron a la temporada de lluvias, pero
posteriormente se observd una disminucion en la tasa de elongacion en todos los
intervalos. Dicha disminucién no ocurrié al mismo tiempo para todas las plantas: a
partir del mes de enero comenz6 la disminucién de la tasa de elongacion para las
plantas en los intervalos 30% - 39% y 50% - 59% de la DFF diaria, las plantas en los
intervalos del 11% al 29% disminuyeron la elongacién en el mes de marzo y en las
plantas ubicadas en 40% - 49% y = 60 % de la DFF la disminucién del crecimiento se
inici6 desde diciembre. Para este ultimo intervalo no se obtuvieron valores de
crecimiento durante los meses de mayo y junio ya que la gran mayoria (69%) de los
individuos adultos cayeron de sus forofitos (Cuadro 3).

Durante la temporada de lluvias (julio a octubre) los individuos ubicados en los
intervalos comprendidos entre 30% a 59% crecieron aproximadamente 16% mas que
los individuos de los intervalos comprendidos entre 11% a 19% y 2> 60% (Cuadro 4).
Posteriormente, en las temporadas de nortes (noviembre a febrero) y sequia (marzo a
mayo) no existieron diferencias significativas en el crecimiento de los individuos
ubicados en los diferentes intervalos.

La produccién mensual de hojas fue sostenida durante los 11 meses de
estudio (Fig 4b) y, al igual que la elongacion foliar, no existieron diferencias
significativas en las temporadas de nortes y sequia entre los individuos ubicados en
los diferentes intervalos de la DFF diaria (Cuadro 4). Asimismo, durante la temporada
de lluvias las plantas en los intervalos de 20% a > 60% produjeron mayor cantidad de

hojas que las plantas en ubicadas al 11% - 19% de la DFF. La produccién total de
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Rametos

Los meses de mayor elongacién para las hojas de los rametos fueron de
octubre a febrero, periodo que comprende a las temporadas de lluvias y de nortes
(Fig. 5a). A partir de marzo, inicio de la época de sequia, se observa una disminucién
en la elongacion de las hojas, misma que ocurre de manera simultanea en todos los
intervalos de la DFF diaria. La produccién de hojas fue sostenida e iguaimente
independiente del porcentaje de la DFF incidente y de la estacion del aflo (Fig. 5b).
Ninguno de los dos parametros evaluados mostré diferencias significativas entre
intervalos de luz (DFF diaria) en ninguna de las tres temporadas del afto (Cuadro 5).

Cuadro 5. Elongacién mensual (cm) y produc~“1 mensual de hojas de rametos de
Tillandsia brachycaulos en el Parque Nacional de Dzibil Itin, de acuerdo a los intervalos de
DFF diaria incidente sobre el dosel. La temporada de lluvias comprende los meses de julio -
octubre, la de nortes noviembre - febrero y sequia marzo - mayo. El nimero de individuos para
cada intervalo de DFF diaria se muestra en el Cuadro 4. Los datos son promedios + error
estandar.

Temporada de lluvias Temporada de nortes Temporada de sequia
i Numero de Numero de
. Numero de . . . .
Intervalo de DFF Elongacién . . Elongacién hojas Elongacién  hojas
o " hojas producidas " . 4 .
diaria incidente {cm mes™) {cmmes™) producidas (cmmes’) producidas

almes al mes al mes
20-29 1.83+£0.76  2.00+ 0.71 2.09+008 241+0.17 0661021 2.28+0.16
30-39 1.73t1.25 2211070 163+ 0.12 229+0.16 0.35£t0.10 2.29+0.16
40-49 233+1.05 3.33t1.11 1.61£0.13 2.24+011 0.45+0.08 2.21+0.15
50 - 59 258+ 097 3.67+1.97 1.75£0.19 234+ 0.14 0.51:£0.14 2.35:0.27
2 60 250+247 3.75¢1.26 1.80+£0.21 2.14+0.21 0.64+021 1.92+0.31
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Fig. 5 Elongaci~~ mensual de una hoja n__ :ada (a) y produccién mensual de hojas (b)
en rametos de Tillands._. jrachycaulos ¢ ’‘endo a diferentes porcentajes de la densidad de
flujo foténico (DFF) tota' ~1 condiciones ...tirales en el Parque Nari~nal de Dzibilchaltun,
Yucatan, México. Cada | _..to representa el p _ _edio de los individuo n el intervalo y esta
dado por el valor acurr“'~do de los meses anteriores. El nimero de plantas en cada categoria
de DFF fue diferente y ___il6 entre 3 y 21 individuos
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La medicién de la altura de los individuos como un parametro para evaluar la
influencia de la luz en el crecimiento no resulté un buen indicador. Sin embargo, se
logré apreciar un efecto en la cantidad de hojas totales por individuo. Las plantas
ubicadas en el intervalo 11% -19% de la DFF diaria presentaron la menor cantidad de
hojas por individuo. Esto (ltimo parece contradictorio con la idea de que las plantas de
sombra invierten mas recursos en drea foliar (Lambers ef al. 1998), pero debido a la
forma de roseta de Tillandsia brachycaulos es posible que una mayor cantidad de
hojas en las plantas bajo sombra ocasione mayor autosombreado que disminuiria la
superficie foliar expuesta a la luz.

El crecimiento tinicamente presenté variacion entre los tratamientos de la DFF
diaria durante la temporada de lluvias, pero después de 11 meses no se encontraron
diferencias significativas en la longitud de las hojas de las plantas. Posiblemente el
largo de la hoja es una caracteristica genéticamente conservada en Tillandsia
brachycaulos y por ello dicho caracter es mas 0 menos constante y no dependa de la
cantidad de luz recibida. Martin et al. (1985) encontraron una respuesta similar en
Tillandsia usneoides, ya que la longitud de la hoja no vari6 de manera significativa
entre plantas que crecieron a diferentes intensidades luminicas bajo condiciones
naturales. Sin embargo, variaciones en el crecimiento del tallo ocasionadas por la
cantidad de luz recibida han sido reportadas en el cactus epifito Epiphyllum
phyllanthus: individuos creciendo bajo 50% de la DFF incidente durante 13 semanas
presentaron 20% de incremento en la elongacién del tallo, en comparacién con
plantas que recibieron 30% de la DFF incidente y 33% mas para plantas que no
recibieron sombra (Andrade y Nobel 1996). Igualmente, la especie terrestre Achmea
magdalenae presentd mayor crecimiento en claros y fue proporcional a la apertura del
claro; sin embargo, lo anterior fue cierto solo bajo condiciones de adecuada
disponibilidad de agua, indicando que la luz no es el unico factor limitante del
crecimiento (Pfitsch y Smith 1988).

Tomando en cuenta los factores agua y luz, el periodo de mayor crecimiento
para Tillandsia brachycaulos abarcé del inicio de la temporada de lluvias hasta el mes
de enero en el caso de los adultos y hasta febrero en el caso de los rametos. Aunque
la frecuencia de las precipitaciones disminuye notablemente de la temporada de
lluvias a la temporada de nortes, la deposicion de rocio ayuda al mantenimiento de un
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se puede encontrar en sitios expuestos, que igualmente presenté valores muy altos de
NPQ; sin embargo, en condiciones de estrés luminico sostenido la cantidad
acumulada de malato fue insuficiente para mantener la fase lll de la fotosintesis y con
ello se incrementé el riesgo de fotoinhibicion. Asimismo, Maxwell ef al. (1994, 1995)
mostraron la aclimatacién gradual de! aparato fotosintético de Guzmania monostachia
(L.) a un incremento repentino y duradero en la cantidad de irradiacion recibida,
mediante la asociacién de una disminucién del valor de F,/F,, y un incremento en los
niveles de zeaxantina (resultado de un proceso de disipacion térmica), la disminucién
de hasta 50% de la cantidad total de clorofila y un cambio en el metabolismo de
carbono, de C; a CAM.

De acuerdo a lo anterior se plante6 la evaluacion de la eficiencia fotosintética
y concentracion de pigmentos fotosintéticos asi como la variacion en la fijacion de CO,
como consecuencia de mecanismos fotoprotectores o de exceso de sombra en
Tillandsia brachycaulos bajo tres condiciones luminicas diferentes.

MATERIALES Y METODOS
Sitio de estudio

En el mes de octubre del 2001 se establecié un experimento en la seccion
anexa al invernadero del CICY, donde se colocaron tres grupos de 47 individuos cada
uno a una altura aproximada de 1.40 m, en forma horizontal sobre varillas de madera
y se cubrieron con mallas de sombra con 60, 30 y 6% de transmitancia (medida in situ
con fotodiodos conectados a un registrador de datos para determinar la densidad de
flujo de fotones, DFF); porcentajes correspondientes a los valores altos, medios y
bajos de radiacién recibida bajo condiciones naturales. Los individuos utilizados para
estos experimentos fueron colectados en el Parque Nacional de Dzibilchaltun.
Aproximadamente 80% de las plantas fueron recogidas del suelo (donde
eventualmente mueren, Mondragén 2000). Por tanto, previo a la primera colecta, las
plantas se dejaron durante un periodo de 3 meses en las diferentes condiciones
luminicas a fin de obtener las respuestas mas homogéneas posibles.
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Determinacion del potencial hidrico

Las hojas fueron colectadas en el sito de estudio y transportadas al
laboratorio en viales sellados. En el laboratorio se tomaron secciones del tejido con
ayuda de una perforadora y se colocaron en las camaras de muestreo C-52 (Wescor,
Inc. Logan, EUA), previamente calibradas contra soluciones de NaCl, durante 2 horas
a fin de igualar la cantidad de vapor de agua entre el tejido y las camaras. Las
mediciones fueron hechas con un higrometro de punto himedo HR 33T, de la misma
marca que las camaras de muestreo. Las determinaciones se hicieron en un minimo
de tres individuos diferentes por tratamiento durante tres dias consecutivos para cada
temporada. Durante la temporada de sequia se proporciono riego tres veces por
semana durante las dos semanas previas a la colecta de muestras

Determinacion de la cantidad de pigmentos: clorofila a, b y carotenos

Para la extracciéon de pigmentos se ocuparon entre 0.2 y 0.6 g de tejido fresco
por individuo; el tejido fue macerado con nitrégeno liquido y extraido con 8 ml de
acetona fria al 80% (v/v). El extracto fue centrifugado a 10,000 r.p.m. durante §
minutos.

La concentracién de pigmentos en la muestra se evalu6 con un
espectrofotometro DU-65 (Beckman Coulter, Inc. Fullerton, EUA) a 663 nm para
clorofila a, 646 nm para clorofila b y 470 nm para carotenos. La concentraciéon de
pigmentos en las muestras fue calculada de acuerdo a las ecuaciones propuestas por
Wellburn (1994), y los resultados fueron expresados como mg por gramo de peso
fresco. Para cada temporada se colectaron al atardecer hojas de cinco individuos
diferentes por tratamiento durante tres dias consecutivos.

Floracion

Se evalué como los eventos de floracion que se presentaron entre las plantas
expuestas a los diferentes niveles de radiacién. Los eventos de floracion fueron
evaluados en dos ocasiones, una al inicio de la temporada de floracién (junio) y otra al
término de dicha temporada (septiembre).
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de lluvias y una acidez similar durante las temporada de nortes y sequia; las plantas
expuestas a 30% de la DFF diaria incidente presentaron acidez similar en las
temporadas de lluvias y nortes (entre 146.9 y 119.5 peq g peso fresco) y fue mayor
(P< 0.05) que en la estacién de sequia (71.5 peq g' peso fresco); las plantas
expuestas a 6% de la DFF diaria incidente presentaron la mayor acidez (P< 0.05)
durante la temporada de lluvias y una acidez similar durante las temporadas de nortes
y sequia.
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Eficiencia del FSIl.

Durante el mes de enero se observo el valor promedio mas alto para la
eficiencia del FSIl (Fv/Fm, 0.745) y correspondi6 a la evaluacién de las 6:30 horas del
tratamiento de 6% de DFF incidente. Asimismo, en este mes se observé una
disminucion en Fv/Fm durante el transcurso del dia, principalmente en las plantas
expuestas a 60% de la DFF incidente, disminucién que fue significativamente diferente
a los tratamientos expuestos a 30% y 6% de la DFF incidente (P< 0.05, evaluada a las
12:00 h). Igualmente, se observé una recuperacion de la eficiencia del FSII al caer la
tarde. Como se aprecia en la figura, esta recuperacién fue mas rapida en las plantas
expuestas a 30% y 6% de la DFF incidente que en las plantas expuestas a 60% (Fig.
7a) y por la mafiana aun se observaron diferencias significativas (P< 0.05) entre los
valores de F./F, del tratamiento a 60% y los tratamientos a 30% y 6% de la DFF
incidente.

Durante los dias de mayo hubo un profundo decaimiento en la eficiencia
fotosintética de las plantas expuestas a 60% de la DFF incidente, presentandose el
valor observado mas bajo de F/F, para las tres temporadas (F,/F, = 0.3818 al medio
dia). Asimismo, las plantas expuestas a 30% presentaron un decaimiento en los
valores de F/F, al medio dia; sin embargo, pasada la noche las plantas se
recuperaron y mostraron un valor de F/F, similar al de las plantas al 6% de la DFF
incidente (Fig. 7b). Sin embargo, esto no ocurrié con las plantas en el tratamiento al
60% de exposicién las cuales se vieron crénicamente fotoinhibidas (Fig. 7b).

Durante el mes de septiembre se observé un patrén similar en el
comportamiento de la F/F,, al observarse una marcada disminucién al medio dia y
una recuperacién por la tarde (Fig. 7c). Asimismo la disminucién en la eficiencia de
FSII al mediodia fue significativamente diferente (P<0.05) entre el tratamiento al 6% y
los tratamientos al 30% y 60% de la DFF total incidente. Como se puede observar en
la fig. 7c, a pesar de que el tiempo de recuperacién fue mas lento en los tratamientos
al 30% y 60 % de la DFF incidente, en la primera lectura de la mafiana no existieron
diferencias significativas entre los tratamientos a 6% y 30%, no asl para el tratamiento
al 60% el cual fue significativamente menor que ambos (P<0.05).
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Potencial hidrico.

Los potenciales hidricos para los tratamientos a 6% y a 30% de la DFF en las
temporadas de nortes y sequia fueron significativamente menores (P< 0.05) en
comparacion con la temporada de lluvias (Cuadro 7). No asi para el tratamiento a 60%
el cual unicamente presento un potencial hidrico menor durante la temporada de
sequia (Cuadro 7). No existieron diferencias estadisticamente significativas entre
tratamientos dentro de la misma temporada.

Cuadro 7. Potenciales hidricos (MPa) de Tillandsia brachycaulos sometida a diferentes
porcentajes de la DFF incidente durante las tres temporadas (media + error estandar; n > 9).
Los valores con letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas entre
temporadas para el mismo tratamiento (P< 0.05).

Nortes Sequia Lluvias
60% -0.3993+0.Uouo  -0.6514 £.0.0436° -0.4233 £ 0.0549
30% -0.5897 +0.0478° -0.6114+0.0233" -0.4003 £ 0.0474°
6% -0.6070+0.0687" -0.6955:+ 0.0474° -0.4463 + 0.0395"

Concentracion de pigmentos.

La cantidad de clorofila a fue significativamente mayor (P< 0.05) durante las
tres temporadas en las plantas expuestas a 6% de la DFF incidente, en comparacion
con las plantas expuestas a 60% de la DFF incidente (Cuadro 8). Durante las
temporadas de nortes (Cuadro 8a) y sequia (Cuadro 8b) las plantas expuestas a 30%
no presentaron diferencias significativas, en comparacion con las plantas expuestas a
60% y 6% de la DFF incidente. Para la clorofila b no existié variacion entre los
tratamientos durante las temporadas de nortes y sequia, pero en la temporada de
lluvias la cantidad de clorofila b fue significativamente mayor para las plantas
expuestas a 6% de la DFF (Cuadro 8c). Para la relacion clorofila a/b no existieron
diferencias entre tratamientos en ninguna de las tres temporadas.

Durante la temporada de nortes (Cuadro 8a) y sequia (Cuadro 8b) la cantidad

de clorofila total Gnicamente fue significativamente diferente (P< 0.05) entre los
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Cuadro 8. Concentracion de pigmentos (mg g'1 pf) de Tillandsia brachycaulos a
diferente exposicién de luz (60, 30 y 6% de la DFF incidente) durante la temporada de nortes a),
= 15). Los valores con letras diferentes

muestran diferencias estadisticamente significativas (P< 0.05).

sequia b) y lluvias c) (media + error estandar; n

a) Nortes 60% 30% 6%
Cloroflaa  78.67+7.46° 97.46+9.50® 124.25+8.99°
Clorofilab 5318 £9.06  50.12 +8.11 63.07+7.79
Total 131.86 + 14.64° 147.58 + 1552 187.32 + 10.85"
Ab 2.0140.32 2.19 £0.24 2.40 £0.31
Carotenoides 80.99+6.49°  88.39+7.21"®  109.19+ 7.63"

b) Sequia 60% 30% 6%
Clorofilaa 8257 +6.29° 105.44+9.68® 120.78 + 8.03°
Cloroflab  29.25+3.63 36.55 3.89 41.09+3.02
Total 111.81+£9.25%° 141.99 + 13.07* 161.87 + 10.76"
ab 282+018  3.06+0.18 2.99+0.10
Carotenoides 80.02 +5.43° 95.82+9.06"  112.40 +8.87°

¢) Lluvias 60% 30% 6%
Cloroflaa  81.97 +8.06° 76.80+9.22° 138.17+9.74"
Cloroflab  30.74 £3.56" 28.51+3.45° 54.35+554°
Total 11271+ 10.95° 105.30 + 12.55° 192.52 + 13.51°
alb 2.79+.0.16 2.69+0.09 2.70£0.16
Carotenoides 77.76 £7.33®  76.33+12.92° 107.64 +7.75°

46






monostachia, Maxwell et al. 1995), la disponibilidad de agua incrementé la actividad
fotosintética de 7. brachycaulos. Durante la temporada de lluvias la luminosidad
disminuyé a consecuencia de los nublados, pero la intensidad de la DFF fue suficiente
para inducir fotoinhibicion. Sin embargo y debido a que la mayor actividad fotosintética
se observd justamente durante la temporada de lluvias, se sugiere que la depresién
en la F/F, no necesariamente debe estar ligada a Ila disminucién en la toma de CO,
por las plantas. Maxwell et al. (1994) demostraron en Guzmania monstachia que
después de 14 dias de aclimatacion a una mayor intensidad fuminica, la tasa de
evolucion fotosintética de O, fue recuperada a pesar de que la F/F, exhibi6 una
depresién sostenida relacionada con fotoinhibicién. De acuerdo a Baker (1991) las
mediciones de F/F,, no cuantifican la interrelacién entre la eficiencia fotoquimica del
PSIl y el rendimiento cuantico de la asimilacion directa de CO,, pero si dan un
importante estimado comparativo de los cambios en la estabilidad fotoquimica bajo
condiciones naturales y de laboratorio (Maxwell et al. 1992).

Aunque en la temporada de lluvias no se encontraron diferencias significativas
entre tratamientos para la acidez titulable, se observé una tendencia a una menor
concentracién de acido en las plantas sometidas a 6% de la DFF incidente. En
concordancia con lo anterior, una menor capacidad para la utilizacién fotosintética de
la luz ha sido encontrada en bromeliaceas y ofras epifitas que crecen en sombra
(Andrade y Nobel 1996, Martin et al. 1986, Griffiths y Maxwell 1999). Una menor
fijlacion de CO; en el tratamiento a 6% fue también observada en la temporada de
nortes.

Los valores maximos encontrados durante la temporada de nortes para la
F./Fn son cercanos a los reportados por Bjérkman y Demming (1987) para plantas no
estresadas. Si bien se observaron depresiones en la F/Fp, durante las horas de mayor
intensidad luminica, estas fueron rapidamente reversibles durante la noche. Lo
anterior podrfa significar que no existe dafio a largo plazo en los polipéptidos del
centro de reaccion del FSIl (Maxwell et al. 1995). También durante la temporada de
nortes las plantas expuestas a 60% de la DFF incidente presentaron una menor
produccién de acidez, a pesar de tener potenciales hidricos altos. La cantidad de luz
puedo haber causado fotohinibiciéon y la baja toma de CO,, ya que a finales del mes
de enero la luminosidad empieza a aumentar. En el transcurso del afo lo que se
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La relacién clorofila a/b permanecié constante y no parece haberse ajustado a
los niveles de luz a pesar de las diferencias encontradas en clorofila total. Resultados
similares fueron encontrados por Maxwell et al. (1995) en transferencias de corto
plazo a diferentes intensidades luminicas en Guzmania mosnostachia y por Martin et
al. (1999) en Tillandsia ionantha (Planch.). De acuerdo a Griffiths y Maxwell (1999)
esto demuestra la capacidad de las bromelidceas para aclimatarse tanto a baja como
a alta intensidad luminica. Griffiths y Maxwell (1999) mencionaron que la no variacién
de la relacion clorofila a/b demuestra la capacidad de las bromelidceas para
aclimatarse tanto a baja como a alta intensidad luminica.

Los eventos de floracién se iniciaron durante el mes de junio para los tres
tratamientos; sin embargo, el fin de la temporada de floracién fue més tardia para las
plantas a 6% de la DFF incidente. Aunque no se observaron diferencias
estadisticamente significativas en la cantidad de acidez producida y los porcentajes de
floracion entre los tratamientos de luz, se detecté una tendencia a una menor
produccién de acidez en el tratamiento a 6% de la DFF incidente, lo que
eventualmente ocasionaria menor aporte de carbono al proceso de floracién. Los
resultados siguen la misma tendencia a lo observado bajo condiciones naturales en el
Parque Nacional de Dzibilchaltin: un mayor porcentaje de plantas florece bajo
condiciones medias de luminosidad y un porcentaje menor florece a baja intensidad
luminica. Dicho porcentaje fue menor incluso que el porcentaje obtenido a altas
intensidades luminicas.

E! interés principal de este capitulo fue probar que un exceso de luz o de
sombra puede ocasionar una menor ganancia de carbono lo cual influiria en la
floracion y el crecimiento de la planta. A pesar de que en la temporada de sequia y
lluvias no existieron diferencias estadisticamente significativas entre los tratamientos,
hay que considerar que la condicion inicial a la que fueron sometidas las plantas y la
mas parecida a lo que ocurriria en el campo es la situacidon que se presento durante la
temporada de nortes: ias plantas han estado expuestas a una baja intensidad luminica
y un cambio relativamente r4pido en la intensidad luminica recibida ocasiona
fotoinhibicion y una disminucién en la cantidad de CO, fijado. En condiciones
naturales la intensidad luminica no es permanente y esté caracterizada por ciclos de
intensa sombra (temporada de lluvias) y alta luminosidad (temporada de sequia) los
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PERSPECTIVAS

Evaluar si, ademas de ia variacion en los porcentajes de floracion, se
presentan variaciones en la calidad y cantidad del néctar, nimero de frutos maduros y
semillas y viabilidad de las semillas.

En la parte de aclimatacién del aparato fotosintético, se podria analizar a) la
proporcién en que se presentan los carotenos y las xantofilas en los tratamientos de
irradiacién, b) el tiempo de recuperacién de ia actividad fotosintética después de un
incremento repentino en la cantidad de luz o ¢) el punto en que el estrés hidrico es
suficiente para disminuir de la toma de CO,. Asimismo, se podria analizar la disipacion
térmica de la energia (NPQ) y el intercambio de CO, y vapor de agua en condiciones
limitantes de exceso de luz y escasez de agua.
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