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RESUMEN

La plasticidad fenotipica (produccion de mdltiples fenctipos a partir de un genotipo)
incluye cambios en la fisiologia de los organismos vy cierto grado de plasticidad fisioldgica
permite a organismos sésiles, como las plantas, enfrentar la heterogeneidad ambiental.
Asi, aquellas especies vegetales que estén presentes en un amplio rango de ambientes,
se espera sean mas plasticas que aquellas de distribucion restringida. Debido al amplio
rango de distribucion ecclégica de Tillandsia utricufata L., especie de hébito epifito que
presenta fotosintesis CAM {metabolismo acido de las crasulaceas, por sus siglas en
inglés), el objetivo fue cuantificar su plasticidad, comparando una poblacion de matorral
de duna costera (San Benito, Yucatan; SB) y una de selva alta perennifolia (Ocosingo,
Chiapas; Oco), considerando variables fisiolégicas y morfolégicas. Se colectaron 15
individuos de cada poblacion de tamafios comparables. Estos fueron caracterizados
morfolégicamente a través de la descripcion de la roseta (nimero de hajas por roseta, alto
y ancho de la roseta; area y suculencia de la hoja) y la densidad de estomas y tricomas
foliares. Posteriormente, ésfos fueron trasplantados a dos sitios contrastantes en
temperatura, humedad relativa y precipitacion (5-10 individuos por pabilacion de origen,
por sitio). Sus respuestas fisioldgicas al ambiente fueron caracterizadas después de 45
dias de aclimatacién en condiciones naturales del sitio, para después ser sometidos a 20
dias de sequia. Las variables fisiclégicas medidas fueron contenido relativo de agua
(CRA), acidez nocturna (H¥), asimilacion de CO,, transporte de electrones (ETR),
eficiencia cuantica maxima (F./F,,) vy eficiencia de uso dei agua (EUA). Los resultados
morfalégicos mostraron que ia poblacién Oco presentd rosetas mas anchas, un mayor
numero de hojas y menos suculencia foliar que la poblacion SB. La altura de la roseta y el
area de la hoja no presentaron diferencias entre poblaciones. La poblacion Oco tuvo
mayor densidad de fricomas que la poblacidn SB, pero igual densidad de estomas. Los
resultados fisioldgicos muestran en las normas de reaccion que las variables CRA, H y
F./F responden preferentemente a un gradiente de humedad relativa; la ETR y la EUA a
un gradiente de luz; y la asimilacién de CO, responde a una combinacién de ambos
factores. En ambas poblaciornies, el indice de plasticidad fue bajo para las variables F./F,
y CRA, en comparacion con las demas. Al considerar que dichas variables son los
principales rasgos utilizados para definir el esfrés fisicldgico en la gran mayoria de las
especies vegetales (aunque en las especies con fotosintesis CAM, el CRA es mas
variable), se sugiere que una regulacion en determinados rasgos (caracteres plasticos),
mantiene la estabilidad en otros {caracteres no plasticos).







ABSTRACT

Phenotypic plasticity (expression of multiple phenotypes from a single genotype)
comprises physiological changes in organisms. A certain degree of plasticity in
physiclogical traits allows sessile organisms, like plants, to face environmental
heterogeneity. Thereby, plant species present in a wide range of environmental conditions,
are expected to be more plastic than those with a constrained habitat. Due to the wide
ecological distribution of Tillandsia utriculata L., epiphytic species which presents CAM
{crassulacean acid metabolism) photosynthesis, the objective of this study was to describe
its plasticity by comparing the behavior of a coastal dune scrub population {(collected at
San Benito, Yucatan; SB) and a perennial mountain forest one (collected at Ocosingo,
Chiapas; Oco), considering physiological and morphological traits. Fifteen individuals of
each population with comparable size were collected. Individuals were morphologically
characterized by describing the rosette (leaves per rosefte, height and width of the rosette,
leaf area and succulence), and leaf frichome and stomatal density. Individuals were
monitored after they were transplanted to either of two environments with contrasting
temperature, relative humidity and precipitation (5-10 individuals per population of origin,
per site), where they were characterized after 45 days of acclimation to local environment
and then subjected to a 20 day drought. Physiological traits measured were relative water
content (RWC), accumnulation of nocturnal acidity (H*), CO, assimilation, electron transport
rate (ETR), maximum quantum efficiency {F/F.} and water use efficiency (WUE). Results
showed that the Oco population had wider rosettes, more leaves and less foliar
succuience compared to the SB one. The rosette’'s height and leaf area did not show
statistical differences between populations. The Oco population had higher trichome
density than the 3B one, but the same stomatal density. Reaction norms using the
physiological traits measured, showed that some variables respond to a humidity gradient
(RWC, H" and F./F,), others to a light gradient (ETR and WUE), with a third group which
responds to a combination of both factors (CO, assimilation). For both populations,
plasticity index was low for FJ/F, and RWC, compared with the other variabies.
Considering those variables as the main fraits used to define physiological stress in most
of the plants species (aithough RWC of CAM species is more variable}, it is suggested
.that an adjustment at some traits (plastic traits), maintains stability in other ones (non
plastic traits).
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INTRODUCCION

La distribucién de las especies puede ser explicada por diferentes factores como la
historia evolutiva, la distribucién histérica, la capacidad de dispersién de los organismos,
asi como por su capacidad para ofrecer respuestas plasticas al ambiente (Saldafia et al.,
2005; Gonzalez y Gianoli, 2004; Zunino y Zullini, 2003; Sultan, 2001). La plasticidad
fenctipica es definida como la capacidad de un genofipo (composicidn genética de un
organismo) para producir diferentes fenotipcs (caracteristicas cbservables de un
organismo producidas por la interaccién del genotipe con el ambiente) bajo diferentes
condiciones ambientales (Bradshaw, 1965). Dicha plasticidad es considerada un medio

para enfrentar la heterogeneidad ambiental (Sultan, 2000; Jenkins, 1975).

Un genotipo plastico, especialmente en organismos sésiles, puede tolerar mejor Ia
variacién ambiental a la que se enfrenta durante su ciclo de vida o entre generaciones. Es
por esto que la plasticidad fenotipica es fundamental para la distribucion ecolégica
(Sultan, 1995). En este contexto, especies ¢ genctipos que poseen mayor plasticidad
fenotipica, en teoria, deben crecer y reproducirse bajo un rango mas amplic de

ambientes, que los que son menos plasticos (Brock et al., 2005).

Las plantas exhiben respuestas plasticas a una amplia variedad de condiciones
ecolégicas incluyendo variacion en el ambiente abidtico, disturbios, herbivoria,
parasitismo, relaciones mutualistas, y la presencia, ausencia, o identidad de vecinos.
Estas respuestas plasticas, al ser inducidas, pueden ser permanentes, relativamente
fiiadas por una etapa del crecimiento, o dindmicas en una escala de horas, como en el
caso de los efectos de la luz en la quimica fotosintética o los efectos de la herbivoria en la

quimica de defensa de los individuos (Baldwin, 1999; Pearcy, 1999).

Muchos trabajos se han enfocadc en el estudio de la plasticidad fenotipica de los
arganismos desde que Bradshaw (1965) establecio que el valor por el cual la expresién
de caracteristicas individuales de un genolipo cambia debide a diferentes ambientes, es
una medida de la plasticidad fenotipica de estos caracteres. A través del tiempo, se ha
concebido a la plasticidad fenotipica de dos maneras. En la primera es considerada como
un rasgo cuantitativo sujeto a seleccion y evolucion, y es una propiedad del genofipo.

Desde este punio de vista, la plasticidad fenotipica puede ser de gran importancia
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ecologica, pero es un rasgo como cualquier ofro que evoluciona (De Witt y Scheiner,
2004; Scheiner, 1993). En el segunde enfoque, se considera a la plasticidad fenotipica
como un proceso del desarrollo que facilita la evolucion. En este punto de vista, la
pregunta principal no es cémo evoluciona la plasticidad fenotipica, sino como genera
cambios en el desarrollo de los individuos y con esto genera evolucion (de Jong, 2005;
West-Eberhard, 2003).

Ademas de las revisiones realizadas con el objetivo de identificar el rol que juega la
plasticidad fenotipica en la evolucién, se han dedicado otras a establecer la importancia
ecologica de este rasgo (Miner ef af., 2005). Dicha importancia recae en el papel que
juega la plasticidad como facilitador en la colonizacién de diferentes ambientes y en el
establecimiento en ambientes cambiantes por parte de los organismos (Parra y
Rodriguez, 2007; Chazdon y Kaufmann, 1993; Crick y Grime, 1987). Debido a esto, se ha
prestado principal atencion a la plasticidad en organismos sésiles, como las plantas, que
no pueden eludir faciimente las condiciones ambientales desfavorables (Valladares ef af.,
2000; Andersson y Shaw, 1994).

Muchos trabajos que vinculan la plasticidad fenotipica y el rango de distribucién de una
especie, han apuntado a caracterizar la dinamica de colonizacion de nuevos habitats por
parte de grupos de individuos provenientes de sitios con caracteristicas ambientales
contrastantes (Brock ef al., 2005; Ogren y Sundin, 1996). Los factores ambientales a
través de los cuales se ha evaluado la plasticidad fenotipica son: la estimulacion
mecanica, la altitud, la disponibilidad de nutrimentos en el suelo, la temperatura, la luz
(flujo de fotones fotosintéticos y longitud de onda de dichos fotones) y el agua; siendo
éstos dos (itimos los mas estudiados (Xu et al., 2009; Premoli, Raffaele y Mathiasen,
2007; Griffith y Sultan, 2005; Andersson y Shaw, 1994; Baskauf y Eickmeier, 1994; Braam
y Davis, 1990; Crick y Grime, 1887).

Por o general, se elige comparar especies con rangos de distribucién contrastante que
sean congenéricas, para reducir el efecto de la filogenia en los patrones de plasticidad
observados. La hipotesis general es que las especies con un rango de distribucion amplia
deberian presentar mayor plasticidad fenotipica que las especies de distribucion limitada,
debido a que mayores niveles de heterogeneidad ambiental pueden seleccionar altas

magnitudes de plasticidad fenotipica (van Tienderen, 1997; Bradshaw y Hardwick, 1989;
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Futuyma y Moreno, 1988). Se han realizado trabajos que apoyan esta hipotesis, sin
embargo, también se ha encontrado que a pesar de que la plasticidad en ciertos
caracteres si esta relacionada con una distribucidon amplia, también existen rasgos no
plasticos, como algunos relacionados con la dispersién de semillas, que favorecen el
establecimiento de ciertas especies en diferentes ambientes (Brock ef al., 2005; Gonzalez
y Gianoli, 2004; Steinger et al., 2003; Sultan, 2001).

Las poblaciones de plantas de una misma especie pueden mosfrar diferenciacién en la
plasticidad fenotipica (Oyama, 1994; Sultan y Bazzaz, 1993; Platenkamp, 1990), puesto
que los patrones de variacién ambiental pueden influenciar la divergencia en la plasticidad
de rasgos entre dichas poblaciones {(Weinig, 2000; Galloway, 1995). Sin embargo, la
amplia distribucién de una especie también puede ser explicada por la evolucion de
ecotipos (subunidades de la especie, diferenciadas por su adaptacién ecolégica a ciertas
condiciones ambientales especificas) exitosos para cada fipo de héabitat, que no
necesariamente presentan plasticidad fenotipica en ambientes diferentes al de su habitat
(Sultan, 1995, Baskauf y Eickmeier, 1994; Sanchez-Monge, 1961). Es importante recalcar
que aunque existen numerosos trabajos evaluando las respuestas fisioloégicas de los
organismos a diferentes condiciones ambientales, son muy pocos los que han utilizade
herramientas especfificas que sefalan la presencia o ausencia de plasticidad, asi como el
patrdn v [a magnitud de ésta, como indices de plasticidad y normas de reaccién,
(Valladares, 2008; Palacio y Rodriguez, 2007; Brock ef al., 2005; Nufez-Farfan ef al,
2003; Van Tienderen, 1997).

De la familia Bromeliaceae, Tilfandsia utriculata es una de las especies del género
Tillandsia con mas amplia distribucién ecclogica en América tropical, con un rango
altitudinal que va desde el nivel del mar, hasta 1400 msnm (Ejemplar de herbario: Falcén,
99079, US; Tropicos.org, 2012). Esta especie presenta poblaciones en las Indias
QOccidentales, en el Sur de Estados Unidos (Florida), en Centroamérica, en Venezuela y
en parte de México. En la Republica Mexicana existen registros de T. ufricu/ata en
ambientes de matorral de duna costera, manglar, selva baja inundable (tintal) y selva alta
perennifolia (Ramirez et al., 2004). En base a lo anferior, se propone este trabajo para
interpretar la amplia distribucion ecolégica de Tillandsia utriculata, a través de la medicién
de la plasticidad fisiclégica en individuos de dos poblaciones provenientes de sitios con

condiciones ambientales contrastantes.
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ANTECEDENTES

Plasticidad fenotipica

Muchos estudios han demostrado que las plantas son pilasticas en muchos rasgos
ecologicamente importantes, que van desde los morfolégicos, fisiologicos y anatémicos,
hasta los ritmos de desarrollo y reproduccién, modo de reproduccion, etc. (Suitan, 2000).
Aunque se sabe que los cambios morfoldgicos se dan para adecuarse a un nuevo
ambiente en términos fisioldgicos, la plasticidad se ha estudiado principalmente en estas
dos manifestaciones de manera separada, y en confraste con las modificaciones
morfolégicas, los cambios fisioloégicos pueden ocurrir incluso en érganos maduros, y

pueden ser reversibles (Bradshaw, 1965).

Se ha encontrado relacion entre ambas manifestaciones de la plasticidad (morfologica vy
fisioldgica) en una selva himeda. Chadon y Kaufmann (1993) midieron las modificaciones
morfologicas vy fisioldgicas en individuos de dos especies del género Piper (Piperaceas;
una de sol y una tolerante a la sombra), como respuesta a diferentes ambientes de luiz.
Los resultados del estudio muestran que al aumentar la disponibilidad de luz, la especie
proveniente del sitio soleado aumenté el grosor de las células del mesdfilo, junto con su
tasa fotosintética por unidad de area, a diferencia de la especie proveniente del sitio
sombreado, que a pesar de haber aumentado el grosor de las células del mesdfilo en
mayor medida que los individuos provenientes del sitio soleado, disminuyd su tasa
fotosintética por unidad de area, al disminuir la densidad de cloroplastos en estas células.
Con estos resultados se pone en evidencia la manera en que la plasticidad fenotipica en
rasgos anatdmicos puede provocar diferentes reacciones fisioldgicas {aumento o
disminucion de la tasa fotosintética por area) dependiendo del habito de los organismos

(de sot o de sombra), incluso siendo éstos del mismo género.

Para tener una evidencia mas confiable de los efectos del ambiente en las plantas
(minimizando la variacion producto de la variabilidad genética existente entre especies del
mismo género), se realizan trabajos con individuos de diferentes poblaciones de una
misma especie, como los de Andersson (1993, 1991, 1990). En estos estudios se

constata que una gran cantidad de caracteres morfolégicos de diferentes poblaciones de
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Crepis tectorum L. ({(Asteraceae) presentan diferenciacion genética (presencia de
ecotipos). Debido a esto, la evidencia indirecta de seleccion disruptiva entre sitios con
diferentes niveles de sombra, junio con la obseivacidn de nomas de reaccién casi
paralelas para caracteres ecolégicamente relevantes, indican un potencial limitado para
que los fenotipos expresados en diferentes regimenes de luz evolucionen directamente a
sus optimos individuales (Andersson y Shaw, 1994). Sin embargo, a pesar de que la
mayoria de los rasgos medidos presentaron diferenciacion de ecotipos, también se ha
puesto en evidencia que ciertos caracteres distintivos presentan una plasticidad

considerable (Andersson, 1989a, b).

En contraste con los resultados de Andersson y Shaw (1994), Palacio y Rodriguez (2007)
encontraron en dos paoblaciones de Lippia afba (Mill.) N.E. Br. Ex Britton & P. Wilson
(Verbenaceae) la presencia de plasticidad fenotipica en rasgos morfolégicos. Estos
autores evaluaron la plasticidad fenotipica en respuesta a la disponibilidad hidrica del
suelo bajo condiciones de luz aita y baja, en clones de dos poblaciones de L. afba
provenientes de sitios contrastantes en la heterogeneidad de su régimen de precipitacion.
Dicha evaluacién se realizé a través de normas de reaccion morfologicas y de asignacion
de biomasa, y de la obtencidn de un indice de plasticidad. Los resuitados no mostraron
diferencias significativas en la pilasticidad fenotipica media entre las poblaciones, sin
embargo, si se presentaron diferencias poblacionales en la plasticidad fenotipica al factor
hidrico a través de la magnitud {representada por la pendiente de las normas de reaccion)
y el patrén de expresién de algunos caracteres (fraccidn de masa seca de flores, de
ramas, de raiz, de hojas, area foliar especifica y longitud de la raiz). De este modo, la
plasticidad fenotipica asociada con los diferentes valores fenotipicos promedio de las
poblaciones evaluadas en respuesta al factor hidrico, podrian explicar, en parie, el amplio
rango de distribucién de esta especie, el cual es el resultado de la combinacion de
respuestas plasticas y posiblemente [a especializacion de algunos caracteres

morfoldgicos y de asignacion de biomasa.

En la familia Bromeliaceae se han realizado trabajos que coinciden en sus resultados, al
mostrar que diferentes combinaciones de disponibilidad de luz y agua tienen distintos
efectos sobre la tasa fotosintética de los individuos. En este contexto, en ambientes con
una mayor disponibilidad de agua, las fasas de fotosintesis aumentan junto ceon la

disponibilidad de luz, a diferencia de lo que sucede en los ambientes con poca
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disponibilidad de agua, donde al aumentar la luz incidente sobre los organismos, éstos
tienden a sufrir una inhibicidn en sus procesos fotosintéticos {Ricalde ef al., 2010; Martin
et al.,, 1999; Benzing y Renfrow, 1971). Otros trabajos realizados principalmente con
individuos de Tillandsia usnecides L. han involucrado ademas de los recursos agua vy luz,
el recurso CO, para describir la plasticidad del ciclo del metabolismo &cido de las
crasulaceas (CAM, por sus siglas en inglés). Como resultado de la disponibilidad de agua,
los individuos mantuviercn abiertos los estomas cuando se encontraban bien hidratados y
el intercambic neto de CO, ocurrié durante gran parte del fotopericdo (presentando
asimilacién de carbono nocturna vy diurna). Al haber una restriccion en la disponibilidad de
CO; y por lo tanto en la acumulacién de acide malico durante la noche, se observé que la
captura de CO, durante el dia (antes mencionada) compensd la disminucidon en la
acumulacién noctuma de &cido malico, en organismos bien hidratados. Sin embargo, al
variar solamente la incidencia de luz sobre los individuos de T. usneoides, la tendencia de
éstos fue de aumentar ia acumulaciéon nocturna de acido malice al estar expuestos a una
alta incidencia de luz durante el dia, y viceversa al estar expuestos a baja incidencia
(Haslam et al., 2002; Martin ef al., 1985).

Las epifitas

En los ecosistemas tropicales esta representado gran ndmero de formas de vida de las
cuales la segunda mas abundante son las epifitas, constituyendo cerca del 10 % de la
flora en el mundo (Mejia-Chang, 2009). Estas plantas (no parasitas) utilizan a otra planta
{usualmente arboles; forofito) simplemente como punto de apoyo para su crecimiento
(Luttge, 1989). Ya que las epifitas no extraen agua ni nutrimentos de su hospedero ni del
suelo, pueden enfrentar diversos retos para el crecimiento, supervivencia y persistencia
de sus poblaciones (Poltz y Zotz, 2011; Benzing, 1990). Es debido a esto que cuentan con
estructuras y funciones especiales para la obtencion y retencion de nutrimentos y agua,
gue aseguran la humedad requerida en los tejidos para mantener el proceso fotosintético

durante periodos de sequia {(Benzing, 1998).

El habitat epifitico constituye un microclima semiarido en el cual la ausencia de suelo
como agente de retencién de agua, reduce la disponibilidad de este recurso a eventos

puntuales de precipitacién (Andrade y Nobel, 1997; Richards, 1996). Esta caracteristica
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inherente de! habitat, hace del agua el factor mas limitante para el crecimiento epifitico en

plantas vasculares (Laube y Zotz, 2003).

Ofro recurso limitante para las epifitas son los nutrimentos, ya que al no tener contacto
con el suelo, no tienen acceso a éstos, por lo que utilizan otras fuentes para obtener
dichos recursos (Richards, 1996). Las principales fuentes de nutrimentos para las epifitas
son los lixiviados de las hojas superiores, el polvo, los nicleos higroscoépicos disueltos en
la lluvia y la acumuiacion de materia organica en ramas horizontales, horquetas u

hormigueros (Benzing, 1980; Benzing y Renfrow, 1980).

El habito epifito también confiere ciertas ventajas a los organismos. Las principales
ventajas son evitar la competencia con las raices de las plantas terrestres, la oportunidad
de ocupar un espacio preferencial en el dosel que las aisla de algunos herbivoros, asi
como escapar de la sombra del sotobosque de los bosques himedos y densos, debido a
que, cuanto mas alto se establecen en el gradiente vertical mas iuz reciben (Luttge 1989).
En México, las epifitas son uno de los grupos mas diversos, representadas en su mayoria
por las familias Araceae, Bromeliaceae, Cactaceae, Orchidaceae, Piperaceae,

Polypodiaceae, y en al menos otras 33 familias (Benzing, 1990; Jochansson, 1974).

Estrategias morfologicas y fisiologicas en [as epifitas de la familia Bromeliaceae

Del gremio epifito, la familia Bromeliaceae constituye un grupo monofilético de
monocotiledéneas altamente plastico distribuido a lo largo de América tropical (Smith y
Downs, 1978, 1977, 1974). Una de las principales caracteristicas de la familia es que
posee una gran variedad de adaptaciones que le permiten colonizar un amplio rango de
ambientes (Benzing, 2000). Esta familia presenta diversas estrategias morfolégicas y
fisiolégicas sobre el uso del agua, como son fa suculencia de las hojas, la disposicién en
roseta de las mismas, la ruta fotosintética CAM {metabolismo acido de las crasuiaceas,

por sus siglas en inglés) y la presencia de tricomas foliares absorbentes (Benzing, 1990).

La suculencia de las hojas (medida de masal/volumen) permite a las bromelidceas
acumular agua y otras sustancias como acido malico, en sus tejidos y estructuras,
facilitando la adaptacién a condiciones extremas como [as encontradas en climas aridos

{Cruz-Garcia ef al., 2010; Benzing 2000). La disposicién de las hojas de los individuos de
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esta familia, puede presentar cuatro formas principales, segun Cruz-Garcia vy
colaboradores (2010); 1) un simpodio con hojas en disposicion espiralada (Tiflandsia
usneoides L.}, 2) hojas en una macolla {género Pitcairnia); 3) hojas dispuestas en una
roseta tipo tanque (Tilfandsia utriculata L.); 4) hojas dispuestas en una roseta tipo cisterna
(Brocchinia reducta Baker). Cabe mencionar que la disposicion de las hojas conformando
un tanque o cisterna permite desarrollar microambientes en los que se acumula agua,
hojarasca y nutrimentos que favorecen el crecimiento y desarrollo de las bromeliaceas y

de organismos dulceacuicolas (Cruz-Garcia ef al., 2010).

La fotosintesis CAM se presenta en muchas bromeliaceas epifitas, predominando en las
especies de sitios con sequias prolongadas (Luttge, 2004; Griffiths, 1992). Esta ruta
metabdlica presenta cuatro fases y promueve la eficiencia en el uso del agua en los
tejidos, ya que las hojas abren los estomas principalmente en la noche cuando disminuye
la demanda evaporativa {Larcher, 2003). Las plantas con fotosintesis CAM presentan
asimilacion nocturna de COQO,; por la enzima PEPC (fosfoenol piruvato carboxilasa) y
acumulacién de &cidos organicos (producto de la fijacion de CO,), predominantemente
acido malico (fase I). En el periodo inmediato de luz, estos acidos de cuatro carbonos
salen de la vacuola y se dirigen al cloroplasto, donde son posteriormente descarboxilados
generando una concentracion elevada de CQO; que es reasimilado con ayuda de la enzima
RUBISCO (ribulosa 1,5-difosfato carboxilasa oxigenasa) durante el ciclo de Calvin (ruta
C;), cuando los estomas permanecen cerrados (fase lll}. En la ruta C;, el CO; y el agua
de los tejidos son combinados enzimaticamente con una molécula aceptora de 5 carbonos
{ribulosa-1, 5-bifosfato, abreviada RuBP) que genera dos molécuias intermedias de tres
carbonos (de ahi su nombre, via fotosintética C;). Esta molécula intermedia (3-
fosfoglicerato} es reducida a carbohidrato por el uso de ATP y NADPH generados
fotoquimicamente. E! ciclo C; es completado por la regeneracién de la RuBP (Taiz y
Zeiger, 2010; Naobel, 1981). Entre las fases | y Ill, existen transiciones en las que los
estomas permanecen abiertos para la toma de CO; por lapsos cortos durante el amanecer
(fase Il) y el atardecer (fase 1V). Cabe sefialar que durante ia fase |V se produce la fijacion
directa de CO; a carbohidratos, con la ruta C;, como consecuencia de que el acervo de

acido vacuolar se encuentra agotado (fase IV; Liittge, 2004; Osmond, 1978).

Otra estrategia morfolégica sobre el uso del agua en la familia Bromeliaceae es la

presencia de tricomas foliares (Benzing, 2000). Dicha pubescencia otorga ciertas ventajas
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a los organismos, entre las que se encuentran la proteccion a las hojas contra ia alta
irradiacion, la disminucion en la transpiracién y, la facilitacién en la captura y conduccion

de la humedad arnbiental y nutrimentos hacia el tejido vegetal (Benzing, 1987).

Factores que afectan la distribucion de las bromeliaceas epifitas

Entre los factores involucrados en la distribucion de [as bromelidceas epffitas, en los
diferentes tipos de ambientes y dentro de cada microambiente, el agua es el factor mas
importante (Laube y Zotz, 2003). Sin embargo, existen varios factores intrinsecos
(filogenéticos, fisiolégicos y morfolégicos de las especies) y extrinsecos (ambientales) que
es necesario tomar en cuenta, ya que éstos limitan el crecimiento y supervivencia de los
miembros de esta familia. Entre los factores infrinsecos se encuenira la restriccion
filogenética en el habito de crecimiento, en los mecanismos de proteccion contra la
fotoinhibicion, en la via fotosintética, en la morfologia y en el tamafio de los individuos
{Andrade et al, 2004). Se ha encontrado que ciertas combinaciones de estas
caracteristicas estan relacionadas con el habitat de las especies, desde desiertos hasta
bosques lluviosos (Smith et al 1986; Benzing & Renfrow, 1971), asi como con la
distribucién local de las epifitas a través de un gradiente de altura y de intensidad de luz
en el dosel (Griffiths y Maxwell, 1999).

Entre los factores extrinsecos se incluyen la disponibilidad de nutrimentos, la cantidad de
sustrato, la fenologia del forofito, la intensidad de luz, ia disponibilidad de agua y la
velocidad del viento, asi como la coexistencia con otras bromeliaceas y las interacciones
con otros organismos (Andrade et al., 2004). Tolerancia a las miultiples limitaciones fisicas
que prevalecen en los habitats ocupados por miembros de esta familia a veces favorecen
la incidencia exclusiva de ciertos grupos de individuos con caracterisiicas especificas
(Benzing, 2000).

El género Tillandsia

El género Tillandsia es el mas grande de la familia Bromeliaceae, con mas de 600

especies descritas y presenta centros de diversidad en México y Los Andes (Ramirez y
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Carnevali, 1999). Se encuentra distribuido en diferentes tipos de vegetacién como
matorrales costeros, selvas bajas caducifolias e inundables, selvas medianas, selvas altas

y manglares {Ramirez ef al., 2004).

Tillandsia ufriculata L.

Tillandsia utriculata presenta fotosintesis CAM {metabolismo acido de las crasulaceas, por
sus siglas en inglés) y es una de las especies del género Tillandsia con mas amplia
distribucién ecoldgica. Esta se encuentra en un rango altitudinal de 0 a 1400 msnm,
distribuida en las Indias Occidentales, al Sur de Estades Unidos (Florida), en
Mesoameérica, Venezuela y en parte de México. En México existen registros de T.
utricutata en Oaxaca, Hidalgo, Tamaulipas, Veracruz, Yucatan, Campeche, Quintana Roo,
y Ultimamente se ha registrado a la especie en Chiapas (Registro de herbario: Falcon,
99079, US; Tropicos.org, 2012; Pinzdn et al., 2011; Ceja et al., 2010; Espejo ef al., 2007;
Ramirez et al., 2004; obs. pers.). Es posible encontrar la especie en ambientes de
matorral de duna costera, manglar, selva baja inundable (tintal), asi como en selva alta

perennifolia (Pinzén et al., 2011; Ramirez ef al., 2004),

OBJETIVOS

Objetivo general

Describir la plasticidad de Tiflandsia utriculata L. mediante la comparacién de ia
morfologia y la fisiclogia de individuos de poblaciones procedentes del matorral de duna

costera y de la selva alta perennifolia, en condiciones microambientaies contrastantes.

Objetivos particulares

» Describir morfoldégicamente individuos de T. ufriculata provenientes del matorral de

duna costera y de la selva alta perennifolia.
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e Cuantificar y comparar la densidad de estomas y tricomas foliares en individuos de
T. ufriculata, provenientes del matorral de duna costera y de la selva alta

perennifolia.

e Analizar los cambios fisioloégicos en el uso de luz y agua en individuos de T.
utriculata del matorral de duna costera y de la selva alta perennifolia, sometidos a

condiciones conirastantes de temperatura, humedad relativa, luz y agua.

» Analizar la plasticidad de la especie Tillandsia utriculata, a través de ia plasticidad

mostrada en las variables fisiolégicas medidas en individuos de dos poblaciones.

HIPOTESIS

1. Dado que la poblacién de Tillandsia utriculata del matorral de duna costera crece
en un sitio con régimen de lluvias heterogéneo y precipitacién anual limitante,
entonces los individuos de esta poblacidon presentaran una menor densidad
estomética y una mayor densidad de tricomas foliares, en comparacion con los
individuos de la poblacion de la selva alta perennifolia que crecen en un sitio con
régimen de lluvias homogéneo y precipitacion anual abundante.

2. Dado que la poblacién de Tillandsia utriculata del matorral de duna costera crece
en un sitio con régimen de lluvias heterogéneo y precipitacién anual limitante,
entonces los individuos de esta poblacidon conservaran el contenido relativo de
agua de su tejido foliar durante la etapa de escasez de agua del experimento, en
contraste con los individuos de la poblacion de la selva ailta perennifolia que
crecen en un sitio con régimen de lluvias homogéneo y precipitacion anual
abundante.

3. Dado que la poblacién de Tilfandsia uiriculata del matorral de duna costera crece
en un sitio con régimen de lluvias heterogéneo y precipitacion anual limitante,
entonces los individuos de esta poblacion se mantendran con tasas fotosintéticas

en el tejido foliar (acumulacidn noctuma de acido malico, tasa de transporte de
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electrones y asimilacion de CO;) mas altas durante la etapa de escasez de agua
del experimento, en comparacion con los individuos de la poblacion de la selva
alta perennifolia que crecen en un sitio con régimen de liuvias homogéneo y
precipitacion anual abundante.

Dado que la poblacion de Tillandsia utriculata del matorral de duna costera crece
en un sitio con régimen de lluvias heterogéneo y precipitacion anual limitante,
entonces los individuos de esta poblacién presentaran una mayor eficiencia en el
uso de agua en sus tejidos, en comparacion con los individuos de la poblacion de
la selva alta perennifolia que crecen en un sitio con régimen de lluvias homogéneo
y precipitacidbn anual abundante; asi mismo los individuos sometidos a estrés
hidrico (trasplantados en la duna costera o después de 20 dias de sequia)
incrementaran la eficiencia en el uso de agua en sus tejidos.

Dado que la especieTillandsia utriculata esta presente en habitats con un amplio
rango de condiciones ambientales, entonces los individuos de las dos poblaciones
seran muy plasticos en su comportamiento fisioldgico al ser sometidos a
condiciones ambientales confrastantes, sin embargo, presentaran diferencias en

su fisiologia dependiendo del sitio de origen de la poblacion.

ESTRATEGIA EXPERIMENTAL

Para poner a prueba las hipdtesis planteadas, se realizaron mediciones de variables

maorfolégicas vy fisiologicas en individuos de dos poblaciones de Tillandsia utriculata, de

sitios con condiciones ambientales contrastantes (matorral de duna costera y seiva alta

perennifolia), gue fueron trasplantados a dos sitios (matorral de duna costera y bosgue

mesofilo). En la figura 1 se especifican las variables medidas, la procedencia de las

poblaciones v los sitios de trasplante.
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CAP{TULO#. CAPITULO 8t
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Figura 1. Estrategia experimental con las actividades realizadas para probar las
hipotesis.
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Capitulo I

CARACTERIZACION MORFOLOGICA DE INDIVIDUOS DE DOS
POBLACIONES DE TILLANDSIA UTRICULATA L., PROVENIENTES DE
MATORRAL DE DUNA COSTERA'Y SELVA ALTA PERENNIFOLIA

INTRODUCCION

En los ecosistemas, se encuentran diferentes combinaciones de condiciones abidticas,
{radiacion, temperatura, disponibilidad de agua, caracteristicas propias del sustrato, etc.)
que repercuten en el desarrollo de las plantas, modificando, enfre otras cosas, su
morfologia (Lambers et al, 2008; Molina-Montenegro et al, 2005; Koérner, 2003;
Gianfagna et al., 1992). Dentro de estas modificaciones morfolégicas, las mas comunes
son 1) las mecanicas, como la variacion en el Angulo foliar y la orientacion floral (Patifio et
al., 2002; Myers et al., 1997; Valladares y Pearcy, 1997); 2) las estructuras internas, que
incluyen la variacion en las caracteristicas estructurales del tejido foliar (Prock y Koérner,
1996; Lindorf, 1994), y 3) las estructuras externas, como la variaciéon en la densidad de

estomas y tricomas (Guischick, 1999; Dimmitt, 1985).

En las bromeliaceas resalta el follaje, mas que sus tallos y sus raices, debido a que las
hojas constituyen la mayor parte del cuerpo vegetativo y a que muchas de las funciones
que en otros individuos son propias solo de la raiz o solo de las hojas, operan juntas en
esta familia. En base a esto, la composicion de tricomas y estomas de las hojas en la
familia Bromeliaceae determina el modo de captura de los recursos (H,0, CO,, etc.) y las
condiciones necesarias para el crecimiento, de manera mas marcada que en la mayoria
de las demas familias. Por eso, la relacion entre tricomas y estomas varia dependiendo de
la funcion de la hoja y sugiere las condiciones basicas que ayudan a explicar como la
familia Bromeliaceae puede estar presente en muchos ambientes, con frecuencia

adversos (Benzing, 2000).

25



Capitulo 1

Tricomas

En la superficie epidérmica, a veces se observan células llamadas tricomas que son
apéndices unicelulares o pluricelulares en forma de pelos simples o ramificados,
escamas, escudos, etc. (Lopez, 1998). Los fricomas absorbentes de la familia
Bromeliaceae son estructuras multicelulares hechas de un escudo horizontal (de células
vacias muertas) que se desarrolla sobre la superficie de la hoja y un eje vertical (de
células vivas) que penetra dentro del mesdfilo, y son la clave del epifitismo en esta familia
(Stefano ef al., 2008; Rauh, 1990; Benzing, 1980).

El agua que tiene contacto con las hojas es absorbida por las células periféricas del
escudo, pasa a las células centrales, posteriormente fluye a través de las células
subyacentes del eje vertical y es distribuida en el tejido interno a lo largo de un curso que
puede ser comparado (bajo un punto de vista funcional) con el curso seguido por
soluciones en la raiz de plantas terrestres (Brighigna et al., 1988). Cuando los tricomas se
encuentran secos, mantienen sus partes moviles (las alas) levantadas, dando a la hoja
una apariencia grisacea, y cuando los tricomas estidn himedos, las alas descienden
adhiriéndose a la superficie de la hoja, con lo que recuperan su color verde brillante
(Stefano ef al, 2008). Sin embargo, se ha encontrado que esta tendencia de los fricomas
a adherirse sobre |la hoja cuando se encuentran en un estado humedo, puede propiciar la
disminucién en el intercambio gasecsc debido a la obstruccidon que ejercen sobre los
estomas, fendmeno que depende en gran parte de la flexibilidad de las alas del tricoma
(Benzing et al., 1978). Asi, existen estudios en los que se ha demostrado que diferentes
estrategias en los individuos del género Tillandsia, presentan diferente distribucion de los
tricomas en la superficie foliar, con una mayor concentracion de dichos tricomas en la
base de la hoja (en el caso de individuos con presencia de tanque), o una distribucién
uniforme a lo largo de toda la superficie de ia hoja (en el caso de individuos carentes de
tanque; Benzing, 2000). De igual forma, se ha demostrado el confinamiento de ciertas
especies a ambientes con caracteristicas determinadas, en base a la densidad de
tricomas, asi como a otros factores como el tamafo, simetria y flexibilidad de las alas
(Stefano et al., 2008; Benzing et al., 1978),

Se han propuesto numerosas funciones de los tricomas del género Tiflandsia, ademas de

la absorcidn de nutrimentos (Benzing, 2000), ias mas comunes son 1) la proteccion contra
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la radiacion solar debido al aumento en la superficie reflectante (Litge et af, 1986;
Benzing, 1980; Benzing et al.,, 1978); 2) el bloqueo mecéanico contra depredadores y
patégenos (Benzing, 2000); 3) la captura eficiente y la retencién mecanica de nutrimentos
minerales y particulas organicas en la superficie foliar, que luego son transportados al
interior de la hoja (Brighigna, 1991; Nyman et al., 1987; Benzing, 1980; Tukey, 1970); 4) el
albergue de microflora filosfera degradadora (bacterias, hongos, levaduras) vy
cianobacterias fijadoras de nitrbgeno (Stefano et al., 2008); y 5) la reduccion de la

transpiracién, al formar una capa densa que cubre los estomas (Brown, 1972).

Estomas

Los estomas son pequerios 6rganos con poros que se encuentran en la superficie de las
hojas principaimente, los cuales pemiten la comunicacion entre el interior de la hoja y el
ambiente exterior. Estos érganos estan delimitados por un par de céiulas especializadas
llamadas células guarda, que controlan el intercambio de gases (los mas importantes son
el vapor de agua y &l CQ,), y por células de sostén, que son las adyacentes a las células
guarda (Cronquist, 1987; Zeiger et al., 1987). Las células guarda, que por lo comun tienen
una forma arrifionada estrecha o de una salchicha ancha y estan colocadas una al lado de
la ofra y responden principalmente a sefiales ambientales cambiando sus dimensiones, lo
que da lugar a la regulacion del tamario del poro o apertura estomética (Hetherington y
Woodward, 2003; Zeiger et al.,, 1987). Aungque en recientes frabajos se muestra que el
control de la apertura estomatica por sefiales ambientales depende al mismo tiempo de
los efectos que ocasiona la hormona vegetai ABA (acido abscisico) sobre los estomas:
alteraciones en el furgor de las células guarda (por flujos ibnicos y concentracion de
azlcares), cambios en la organizacidén del citoesqueleto, alieraciones en la expresion
génica y trafico en la membrana (Israelsson et al., 2006; Hetherington, 2001; Schroeder et
al., 2001).

En la ausencia de selectividad espacial para la difusion de agua y CQO,, los estomas
proveen una adaptacion temporal, ya que cuando el agua es limitante y las células guarda
pierden su furgencia, quedan unidas entre si en toda su longitud, cerrando el poro
esfomatico y logrando prevenir [a excesiva y deletérea pérdida de agua. Sin embargo,

cuando estas células se encuentran furgentes, se encorvan en el centro, dejando entre
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ellas una abertura definida, el poro estomatico. De esta forma se pone en evidencia que
los factores ambientales que gobiernan los cambios en las células acompafiantes (agua y
luz}, inducen modificaciones en la presion osmotica de estas células que, incluyendo la
acidez o alcalinidad (el potencial hidrégeno; pH) del citoplasma, dan como resuliado
cambios en la turgencia, produciendo la apertura ¢ el cierre estomatico {Cronquist, 1987;
Zeiger et al., 1987).

En muchos estudios se ha reportado el efecto de variables ambientales en ef desarrollo y
la morfologia de los estomas, considerando las fluctuaciones en la concentracion de CO,
{propias de un gradiente altitudinal) como el principal factor de cambio (Van Der Burgh ef
al., 1993). Sin embargo, existen trabajos en los que se sefiala un mayor impacto de otros
factores ambientales {que también responden a un gradiente altitudinal) sobre el
desarrollc de los estornas, como la calidad y disponibilidad de luz, que produce
diferencias en la densidad estornatica, siendo que plantas mas expuestas tienen menor
densidad de estomas que plantas sombreadas (Liu-Gitz et al., 2000; Ceulemans et al.,
1995), la exposicién a la sequia durante el desarrollo de las hojas disminuye la densidad
estomatica (Awada ef al., 2002; Ciha y Brun, 1975), y la precipitacién tiene el efecto

contrario a dicha sequia (K&rner et al., 1986).

En base a lo anterior, los objetivos del presente capitulo son: describir morfolégicamente
individuos de Tillandsia utricufata provenientes del matorral de duna costera de San
Benito, Yucatan y de la selva alta perennifolia de Ocosingo, Chiapas; y cuantificar y
comparar la densidad de estomas y tricomas foliares en individuos de T. utriculata,

provenientes del matorral de duna costera y de la selva alta perennifolia.

MATERIALES Y METODOS

Para caracterizar a los individuos de Tilfandsia utriculata L. colectados de una poblacion
con habitat en el matorral de duna costera (San Benito, Yucatén) a la cual denominamos

poblacién SB, y de otra poblacidn con habitat en la selva alta perennifolia (Ocosingo,
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Chiapas} a la cual denominamos poblacidn Oco, se obtuvieron organismaos cercanos entre
si en cada sitio de colecta con el fin de tener una mayor probabilidad de obtener
individuos que compartieran al menos un progenitor. A dichos individuos se les midieron
rasgos motfolégicos para delerminar si las condiciones ambientales de los sitios de origen
han dado lugar a alguna diferenciacién morfolégica entre las poblaciones y, de ser asi,

indagar en las repercusiones de dicha diferenciacién morfologica en su fisiologia.

Especie de estudio

Los individuos de Tillandsia utriculata son plantas epifitas de 0.5 a 2 m de alto. Hojas de
color verde brillante, lepidotas en el enveés, solapadas, vainas formando reservorios de
agua y materia orgéanica; laminas linear-triangulares, de 2-7 cm de ancho. Inflorescencia
central, erecta, ampliamente 2 6 3 dividida, glabra; escapo igual 0 excediendo las hojas;
frecuentemente castafio-violeta (Ramirez et al., 2004). Tillandsia utriculata es una especie
con fotosintesis CAM (metabolismo acido de las crasulaceas, por sus siglas en ingiés)
que se distribuye en las Indias Occidentales, al Sur de Estados Unidos (Florida), en
Centroamérica, Venezuela y en parte de México (Ramirez ef al., 2004). En México existen
registros de T. ufriculata en Oaxaca (Espejo et al., 2007), Hidalgo (Ceja ef al.,, 2010),
Tamaulipas, Veracruz, Yucatan, Quintana Roo (Ramirez et al., 2004), y dltimamente se ha
registrado a la especie en Chiapas (Pinzon ef al., 2011). Es posible encontrar la especie
en ambientes de matorral de duna costera, manglar, selva baja inundable (tintal, Ramirez
et al., 2004), también existen registros recientes de T. utrictlata en selva alta perennifolia
(Pinzdn et al., 2011).

Sitios de colecta

Se eligieron como sitios de colecta dos habitats de Tiflandsia utricutata con condiciones
ambientales contrastantes cercanos a los extremos de los rangos de altitud donde Ia

especie crece (Cuadro 1)

San Benito, Yucatan: San Benito es una localidad perteneciente al municipio de Dzemul,
esta localizada en la costa central del estado de Yucatan, México (21°20'N, 89°10'W; con
una altitud menor a los 3 metros sobre el nivel del mar; msnm). El clima es seco, con
lluvias entre junio y sepliembre, y una precipitacidén total anual de ca. 560 mm. La

temperatura media anual es de 24-26 °C, la maxima es de 44°C y la minima de 15°C
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(Figura 2; Rico-Gray et af., 1987). Con una vegetacion de matorral de duna costera, las
especies dominantes son Agave angustifolia Haw. (Agavaceae), Bravaisia tubiflora Hemsl.
(Acanthaceae), Bumelia retusa Swartz (Sapotaceae), Coccoloba uvifera L.
(Polygonaceae), Coccothrinax readii Quero (Arecaceae), Gossypium hirsutum L.
(Malvaceae), Mammiliaria gaumeri Orcutt (Cactaceae), Pithecellobium keyense Britton ex
Coker {(Fabaceae), Scaevola plumieri (L.) Vahl (Goodeniaceae), Schomburgkia tibicinis
Batem. (Orchidaceae), Suriana maritima L. (Surianaceae) y Tournefortia gnaphalodes (L.)
R. Br. ex Roem., Schult. (Boraginaceae; Rico-Gray, 1989; Rico-Gray et al., 1987). De las
especies anteriores, se ha encontrado como hospedera de T. ufriculata a Cocothrinax
readii, junto con otros hospederos como Enriquebeltrania crenatifolia (Miranda) Rzed.
(Euphorbiaceae), Thrinax radiata Lodd. ex Schult. & Schult. f. (Arecaceae), Boneflia
macrocarpa (Cav.) B.Stahl & Kallersjo (Primulaceae) y Gymnanthes lucida Sw.

{Euphorbiaceae; obs. pers.).

Ccosingo, Chiapas: Selva alta perennifolia que se localiza en las Montanas del norte de
Chiapas en su porcidon oriente, por lo que la mayor parte de su territorio es montafioso.
Las coordenadas geograficas del sitio de colecta son 16° 54’ N y 92° 06’ W. Su altitud es
de 900 msnm. Limita al norte con el municipio de Palenque, al este y al sur con la
Republica de Guatemala, al surceste con el municipio de las Margaritas y al noroeste con
el municipio de Chilén, Oxchuc, Altamirano y San Juan Cancuc. En este municipio
predominan las zonas accidentadas, y en el sureste las zonas planas. Presenta
temperatura media anual de 24.3°, alcanzando temperaturas maximas de 29° y minimas
de 14° (Figura 2). La precipitacion media anual para la ciudad de Ocosingo es de 1804
mm. Con una vegetacion de selva alta perennifolia, las especies que predominan son:
Attalea liebmannii (Becc.) (Arecaeae), Quercus robur L. (Fagaceae), Cedrela spp.
(Meliaceae), Swietenia macrophylla King (Meliaceae), Platymiscium dimorphandrum
Donn. Sm. (Fabaceae), Manilkara zapota (L.) P. Royen (Sapotaceae), Castilla elastica
Sessé ex Cerv. (Moraceae), Pinus chiapensis (Martinez) Andresen (Pinaceae), Cupressus
sempervirens L. (Cupressaceae), Zuelania guidonia {(Sw.) Britt. & Millsp. (Salicaceae)},
Ficus glabrata Kunth (Moraceae), Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Malvaceae), Cecropia
peftata L. (Urticaceae), Guazuma ulmifolia Lam. (Malvaceae) y Guadua aculeata Rupr. ex
E. Fourn. {Poaceae; SEGOB, 2003); y se han encontrado individuos de T. utriculata en

Guazuma ulmifolia y Castilla elastica (obs. pers.). En el cuadro 1 se hacen evidentes las
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diferencias generales entre los sitios de colecta y en la figura 2 se aprecian las

caracteristicas especificas de precipitacion y temperatura de cada sitio a lo largo de un

afio (promedio de los datos obtenidos del Servicio Meteorologico Nacional del afio 1971 al

2000).

Cuadro 1. Comparacién de las condiciones ambientales en los sitios de colecta (datos

tomados de Torres ef al., 2010; SEGOB, 2003; Rico-Gray et af, 1987; Miranda y Hernandez,

1963 y del Servicic Meteorolégico Nacicnal).

San Benito, Yucatan

QOcosingo, Chiapas

Costa central del Estado de Yucatan

Altitud: < 3 msnm

Precipitacién anual; 560 mm

Temperatura media anual: 25° C

Temperatura maxima anual; 44° C
Temperatura minima anual; 15° C

Tipo de vegetacidn: matorral de duna costera,
cuya altura maxima es de 2.7 m, y donde

predominan las  especies  arbustivas,
herbaceas y palmas.

Maontafias del oriente de México

Altitud: 800 msnm

Precipitacion anual: 1804 mm

Temperatura media anual: 24° C

Temperatura maxima anual: 28° C
Temperatura minima anual: 14° C

Tipo de vegetacion: selva alta perennifolia,
cuya altura es mayor de 30 m, y donde

predominan los arboles altos que permanecen
verdes todo el afo.
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Figura 2. Climograma anual de los sitios de colecta: San Benito, Yucatan {matorral de duna
costera) y Ocosingo, Chiapas (selva alta perennifolia).

Medicion de variables morfolégicas
Caracterizacién de la roseta

Se caracterizd la roseta de los individuos de Tillandsia utriculata colectados de ambas
poblaciones (SB y Oco), a través de los siguientes parametros: nimero total de hojas por
roseta, tamarfio de la roseta (altura y ancho), area de una hoja antigua y suculencia foliar
de una hoja antigua. El nimero de hojas se contd para cada una de las rosetas. El
tamario de las rosetas se determind midiendo la altura y el ancho de éstas (Figura 3) con
una regla y un calibrador vernier. El area de una hoja antigua de cada individuo se obtuvo
al aplicar la férmula para el area de un triangulo, utilizando los valores del largo de la hoja
y el ancho de la base de ésta, obtenidos con una regla. Estas variables se midieron en 15

individuos de cada poblacion.
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Figura 3. Representacion esquematica de la
altura y el ancho de la roseta de Tilfandsia
utriculata.

La suculencia foliar como una medida de la capacidad de los individuos para acumular
agua en un area detemminada, se calculd utilizando un fragmento de hoja por individuo,
del cual se obtuvo el peso fresco en el momento de Ia colecta, el peso seco después de
fres dias en una camara de secado a 60° y el area en el medidor de area foliar {L1-3100,
Li-Cor Inc. Lincoln, USA). Con esos datos se aplicéd la siguiente formula (Steubing ef af.,
2002):

Suculencia (Peso fresco — peso seco) *1000

(mg/em®) ~Area (cm?)

Densidad de tricomas y estomas

Para facilitar el conteo, se “rasuré” a la hoja con una espatula (para eliminar las alas de
los tricomas y poder visualizar los estomas) y posteriormente se obtuvieron impresiones
del apice, la parte media y la base de la hoja, con ayuda de un esmalte transparente para
ufas. Una vez obtenidas las impresiones, éstas fueron fijadas en portaobjetos y
cubrecbjetos, v posteriormente examinadas en el microscopio Optico Leica, modelo DME
{Leica Microsystems GmbH, Weitzlar, Alemania), con el objetivo de 10x. Posteriormente
se obtuvieron imagenes de las impresiones con una camara digital Moticam, modelo 2500
(Motic China Group Co. LTD, China), y fueron descargadas a una computadora a través
del Software Motic tmages Plus v. 2.0 (Motic China Group Co. LTD, China), con el cual se
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obtuvo el area de observacién (0.3639 mm?), y después el conteo de estomas y las
cicatrices de los tricomas. Finalmente, la densidad fue ajustada a tricomas o estomas por

mm?. Esto se realizé en cinco individuos de cada poblacién.
Andlisis estadisticos

Para buscar diferencias entre las poblaciones en el nimero de hojas por roseta, el alto y
ancho de la roseta, el 4rea de una hoja extendida y la suculencia foliar se utilizaron
pruebas de t. Para identificar diferencias en la densidad estomatica en cada seccién de la

hoja (apice, parte media y base) se realizaron ANOVAs de una via.

Se realizaron ANOVAs de dos vias para buscar diferencias en la densidad de tricomas
entre poblaciones vy entre fas caras de la hoja {adaxial y abaxial), para cada seccion de la
hoja por separado. También se emplearon ANOVAs de dos vias para hallar diferencias en
la densidad de tricomas y estomas entre poblaciones y secciones de la hoja, en cada cara

de la hoja por separado.

Por titimo, se utilizo un ANOVA de tres vias para buscar diferencias en la densidad de

tricomas entre poblaciones, caras de la hoja y secciones.

RESULTADOS
Caracterizacion de la roseta

Los individuos colectados de Tilfandsia utriculata de la poblacién del matorral de duna
costera de San Benito, Yucatan {(poblacion SB) y de la selva alta perennifolia de Ocosingo
Chiapas {poblacién Oco), mostraron diferencias estadisticas significativas en el numero
total de hojas por roseta {P<0.001). Presentaron un mayor nimero de hojas los individuos
provenientes de la poblacion Oco con una media de 30.8+3.8 hojas por individuo, en
contraste con los individuos provenientes de la poblacién SB que tuvieron una media de
24.7+3.6 hojas por individuo (Figura 4).
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encontrado por Reyes-Garcia y Griffiths (2009), y por Gémez y Winkler (1991). Esta
menor densidad de tricomas en los individuos de la poblacién SB, puede estar presente
debido a que dichos organismos tienen mayor suculencia foliar como mecanismo para
compensar las funciones de los tricomas (Figura 7). En este contexto, cabe mencionar
ofro mecanismo que presentan las plantas para compensar la menor densidad de
tricomas foliares: la presencia de microcavidades en las paredes de las céiulas del ala en
los tricomas, que permiten una mayor eficiencia en la captacion del recurso (Stefano et
al., 2008). Sin embargo, para comprobar la presencia de dichas microcavidades en los
tricomas de los individuos de 7. utriculata de la poblacidon SB, hace falta analizar con méas

detalle la morfologia de sus tricomas.

Los individuos de la poblacion proveniente de la selva alta perennifolia {Oco)} presentan
una densidad de tricomas promedio de 27.18 tric./mm? a lo largo de toda la lamina foliar,
valores mayores que los obtenidos por individuos de la poblacidén proveniente del matorral
de duna costera (SB, con 21.86 tric./mm? Figura 8). En este caso, se ha encontrado que
aunque es cierto que los individuos de sitios pobremente expuestos (como la selva alta
perennifolia de Ocosingo, Chiapas) tienden a tener menores densidades de tricomas, el
area de las alas de ios tricomas también juega un papel muy importante en el
confinamiento de ciertas especies a ciertos sitios con caracteristicas ambientales
especificas. En este contexto, una mayor densidad de fricomas en individuos de sitios
pobremente expuestos es compensada por un area pequefa de las alas del tricoma, para
permitir que la poca luz incidente llegue a la superficie foliar con facilidad para el
aprovechamiento del recurso (Stefano et al., 2008). Dicho caracter no fue medido en este

trabajo, por lo que es una hipotesis.

A pesar de que en la densidad estomatica (Figura 9) se observa una leve tendencia por
parte de los individuos de la poblacién Oco a tener valores mayores en comparacién con
los obtenidos por los individuos de la poblacion SB, no se enconiraron diferencias
significativas entre ambas poblaciones. Esto no coincide con lo esperado, ya que al
encontrarse la poblacién Oco en un sitio con mayor precipitacién y menor exposicion a la
luz {como la selva alta perennifolia), se espera que tengan una mayor densidad de
estomas en comparacién con la poblaciéon SB, proveniente de un sitio mas seco y mas
expuesto a la incidencia de luz (como el matorral de duna costera; Awada ef al., 2002; Dai

ef af,, 1995). Este comportamiento puede deberse a que no existe upa diferenciacion
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genética entre ambas pobiaciones 0 a que la especie es poco sensible a estimulos
ambientales, como la disponibilidad de agua y luz, en dicho rasgo morfoiégico (densidad
de estomas; Schliter ef al., 2003; Martin et af., 1985)

Con los datos obtenidos de este capitulo, se rechaza la hipétesis 1, que estipula que dado
gue la poblacion de Tillandsia utriculata del matorral de duna costera crece en un sitio con
régimen de liuvias heterogéneo y precipitacién anual limitante, entonces los individuos de
esta poblacion presentaran una menor densidad estomatica y una mayor densidad de
tricomas foliares, en comparacion con los individuos de la poblacion de la selva alta
perennifolia que crecen en un sitio con régimen de lluvias hemogéneo y precipitacion
anual abundante. Esto debido a que en la densidad de tricomas se encontré una
tendencia contraria a la esperada (los individuos provenientes del sitio mas seco
presentaron una menor densidad de tricomas que los individuos provenientes del sitio
mas himedo) y en la densidad de estomas no se presentaron diferencias entre las
poblaciones. Por lo tanto, se puede concluir que la densidad de tricomas en individuos de
T. utriculata muestra variacion entre poblaciones establecidas en ambientes contrastantes
debido posiblemente a que existe diferenciacién genética para dicho rasgo entre ambas
poblaciones o a que el ambiente provoca cierta presion de seleccién sobre este rasgo en
particular, en la especie estudiada. En ceontraste, la densidad estomatica no presenta

variacion entre poblaciones.
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Capitufo Ill

PLASTICIDAD FISIOLOGICA DE DOS POBLACIONES DE TILLANDSIA
UTRICULATA L. (BROMELIACEAE) EN DOS AMBIENTES CONTRASTANTES

INTRODUCCION

Respuesta intraespecifica de las plantas al ambiente

Las plantas presentan diferentes maneras de responder al ambiente. En estudios sobre
los patrones de variacion en diferentes poblaciones de plantas de una misma especie, se
ha revelado la existencia de dos modelos de comportamiento. Por un lado, el modele del
“ecotipo localmente adaptado™ supone que cada poblacion de la especie, una vez
establecida, experimenta cambios diferenciales en sus frecuencias alélicas como
resultado de las presiones de seleccion locales. De este modo, la diferenciacion en
ecotipos (especializados en un ambiente especifico) se regiria por las diferencias
ambientales entre habitats (Dudiey, 1998). Por otro lado, un modelo alternativo considera
gue los individuos de estas especies conservan el potencial de responder plasticamente
(ver capitulo 1) a una amplia gama de cambios ambientales. Se ha considerado gue esta
alternativa entra en juego cuando existe poca variabilidad genética entre las poblaciones
(Williams et al., 1995; Sultan & Bazzaz 1993a-c; Novak et al., 1991).

La evidencia acumulada no apoya fa hipotesis de una relacién necesanamente inversa
entre la plasticidad fenotipica y la diferenciacién ecotipica. Alli, el patrén de variacion
espacial y temporal (grano ambiental) es considerado un factor determinante para la
naturaleza adaptativa de cada estrategia. Asi, la ocurrencia de plasticidad fenotipica - la
estrategia generalisfa— se espera cuando los ambientes muestran variaciones frecuentes,
de corto plazo y/o espacialmente estocasticas, i.e. ambientes de grano fino. A su vez, la
formacion de ecotipos —la estrategia especialista— se espera en ambientes mas estables y

homogéneos, i.e., ambientes de grano grueso (Gianoli, 2004).
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Respuestas fisiologicas de las plantas al ambiente
Altitud

Con un aumento en la altitud, la presion atmosférica (P) disminuye y la presion parcial de
CO; en el aire también disminuye en proporcidon a P, mientras gque la fraccién molar de
CO, es casi constante (Terashima et al., 1995; Friend y Woodward, 1990). Por otro lado,
el coeficiente de difusion (D) de cualquier gas es proporcional a 1/P. El aumento en D con
la elevacion, se espera que aumente la tasa fotosintética al facilitarse la difusién de CO,
del aire del ambiente hacia los espacios intercelulares de la hoja (Smith y Donahue, 1991;
Gale, 1972). En base a esto, los cambios en la captacién de CO; por parte de las plantas
son directamente afectados por dos propiedades contrastantes de la difusion que cambian
de manera predecible en respuesta al incremento de la altitud y la baja presion ambiental.
Aungue la presion parcial de CQO» disminuye con la altitud, su tasa de difusién aumenta
produciendo una compensacién en la tasa de captura de CO; para la fotosintesis a traves
de los estomas y manteniendo similares tasas fotosintéticas a altitudes contrastantes
(Gale, 2004; Terashima et al, 1995; Smith y Donahue, 1991). Esta disminucion en la
presién parcial y aumento en D conforme aumenta al altitud, también se presenta para el
oxigeno, por lo que la actividad oxigenasa de la RUBISCO (Ribulosa-1,5-bifosfato

carboxilasa oxigenasa) disminuye (Vargas-Soto, 2009; Terashima et al., 1995).

A diferencia de la fijacion de CO, y O,, la transpiracién es un proceso que si se ve
afectado por la altitud. Los cambios en la temperatura de! aire influyen en el punto de
saturacion del agua en el aire. Por lo anterior, al no existir cambios en las fuentes locales
de aporte de vapor de agua (e.g. biomasa vegetal, agua estancada, suelos himedos), el
déficit de presion de vapor del aire tenderd a aumentar cuando la temperatura se
incremente. Por otra parte, es importante recalcar que la diferencia en la concentraciéon de
vapor entre la hoja y el aire, determina la fuerza de la transpiracién. Asi, al incrementar la
temperatura del aire y disminuir su presién de vapor, la velocidad de difusion del agua
hacia el exterior de la hoja (franspiracién) se incrementara de manera significativa (Taiz y
Zeiger, 2010).
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Agua

Debido a que las relaciones hidricas de las plantas y el ambientie estan directamente
relacionadas con la actividad a nivel celular y a nivel organismo, la determinacion del
estado hidrico de una planta puede proveer evidencia considerable acerca del éxito o
fracaso de este individuo en un habitat especffico (Martin, 1994). A diferencia de la
vegetacion nativa de sitios himedos, las plantas adaptadas a condiciones hidricas
limitantes, en téminos de crecimiento y productividad, logran la supervivencia
principalmente evitando [a deshidratacion, mas que tolerando la desecacién y funcionando
en un estado deshidratado (Blum, 2005).

Generalmente la fotosintesis se ve limitada por el potencial bicquimico para fijar CO, y la
tasa de difusién de CO, a través de los estomas. Debido a que los estomas sirven de
camino para la difusién de CQ, hacia adentro de la hoja y de agua hacia afuera de la
misma, las plantas no pueden aumentar la difusién del CO; hacia adentro {necesaria para
la fotosintesis) aumentando la conductancia estomatica, sin aumentar simultineamente la
pérdida de agua. Cuando la poca disponibilidad de agua obliga a las plantas a realizar el
intercambic gaseoso con una baja conductancia estomética, aumenta la tasa fotosintética
por unidad de agua perdida (eficiencia en el uso de agua). Sin embargo, esto hace

disminuir la fotosintesis total, debido a la baja disponibilidad de CO; (Chapin ef al., 1987).

La duracién de las fases de la fotosintesis CAM se ve afectada directamente por el estado
hidrico del individuo. La mayoria de las plantas CAM presentan las cuatro fases clasicas
de esta ruta fotosintética bajo condiciones de hidratacién y luz constante. Sin embargo,
después de un petiodo de esirés por sequia, [as fases sufren un ajuste, en el que
posiblemente la apertura estomatica durante la fase Il se vea reducida y la captura de
CO. en la fase IV sea suprimida. Obviamente esta respuesta puede ser explicada en
términos de reducir la pérdida de agua por transpiracién bajo condiciones de déficit
hidrico, lo que resulta igualmente en una reduccion significativa en la ganancia de
carhono (Dodd et af., 2002; Osmond, 1981). De igual modo, resulta interesante que
después de un periodo de seguia moderada, el resuitado sea un incremento en la
magnitud de la fijacién nocturna de CO,, posiblemente representando un mecanismo a
corto plazo para compensar la reduccion en el suministro diurno de carbono {Dodd et al.,

2002; Haslam ef af., 2002). Este comportamiento se ve refiejado en el aumento de la
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captura de CO,, asi como en el aumento de la acidificacién del tejido vegetal durante la
noche (Andrade et al, 2007). Ante una sequia extrema, incluso fa fase nocturna de

fijacién de carbono (fase 1) puede verse reducida o suprimida totalmente (Griffiths, 1988).

Luz

El nivel de luz en el cual se satura la fotosintesis de un organismo es conocido como el
punto de saturacidon a la luz. Las planfas presentan diferencias en sus puntos de
saturacién a la luz dependiendo del grado de exposicion al que se encuentran sometidas
en su habitat. Asi, el intercambio gaseoso (visto como una medida de la fotosintesis), se
satura a altas intensidades de luz en especies de sitios expuestos, las cuales también
presentan puntos de compensacion de luz altos. Con puntos de saturacion de luz entre
200 y 1000 pmol m™ s, las bromeliaceas epifitas presentan un comportamiento mas
similar a plantas de sombra e intermedias {enire plantas de sombra y de sol), que a
plantas de sol, esto tomando de referencia los puntos de saturacién de luz de herbaceas
de sombra (ca. 100 pmol m™ s™) y sol {(ca. 1600 umol m™ s*; Maxwell et al., 1992; Griffiths
et al., 1986; Larcher, 1983; Benzing y Friedman, 1981; citados por Martin, 1994}. Sin
embargo, fambién se ha encontrado que individuos del género Tillandsia colectados del
estrato alto del dosel de una selva baja (con alta incidencia de luz}), al ser sometidos a
condiciones de luz moderada y alta disponibilidad de agua, conservan puntos de

saturacion de luz mayores a 1400 ymol m?s™ (Reyes, 2005).

El punto de compensacion de luz, es otro parametro gque se utiliza para determinar si el
aparato fotosintético de una planta estd adaptado a sitios de sombra o0 expuestos. Este
punto de compensacion representa el nivel de [uz en el cual los carbonos utilizados en la
respiracion son eguivalentes a los asimilados por la fotosintesis, de manera que la tasa
neta de fotosintesis es igual a cero (Nobel, 2009). Para las bromelidceas epifitas, se han
registrado puntos de compensacién de luz de 10-30 pmol m? s”, sin embargo, existen
registros de algunas especies del género Tillandsia que alcanzan puntos de
compensacion de luz de hasta 80 ymol m? s y del género Guzmania de hasta 90 pmol
m? 5™, lo que representan niveles de luz muy altos en comparacién con los 40 pmol m?s
' que alcanza el punto de compensacion de luz de una herbacea expuesta (Maxwell et al.,
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1992; Bierhuizen et al., 1984; Larcher, 1983; Benzing y Friedman, 1981; citados por
Martin, 1994).

Es importante tomar en cuenta que el efecto de la luz sobre los procesos fisioldgicos de
las plantas, depende de otros factores como la temperatura del individuo, pudiendo
resultar en una inhibicién de las enzimas del ciclo de Calvin y en una reduccion en la
fluidez de las membranas, que evitaria el flujo de salida del &acido malico y la
descarboxilacion (Barker ef af., 1998). También depende de su estado hidrico, siendo que
individuos hidratados tienen mayores tasas de ganancia de carbono a mayores
intensidades de luz, en comparacion con individuos sometidos a estrés hidrico (Ricalde ef
al., 2010); y de su morfologia, donde hojas delgadas con baja densidad de tricomas
muesfran mayor eficiencia fotosintética, en comparacién con hojas gruesas con alta

densidad de tricomas (Benzing y Renfrow, 1971).

Temperatura

La temperatura juega un papel muy importante en la fisiologia de las plantas debido a que
las diferentes enzimas involucradas en los procesos metabélicos de los organismos
pueden presentar cambios conformacionales que afecten su rendimiento al no estar bajo
la temperatura éptima (Segel, 1976). Como su nombre lo indica, la enzima RUBISCO
(Ribulosa-1,5-bifosfato carboxilasa oxigenasa) ademéas de catalizar la carboxilacién de la
RuBP (durante la folosintesis), cataliza su oxigenacién (durante la fotorrespiracion),
actividad en la cual compite el O, con el CO, tanto por el mismo sitio activo en la enzima
como por el mismo susfrato (RuBP). Estas dos actividades se ven afectadas por la
temperatura, de tal forma que un aumento en la temperatura, favorece la oxigenacion y
con esto la fotorrespiracidén debido a que la solubilidad del CO, disminuye en relacion con
la solubilidad del O,. Adicionalmente, al aumentar la temperatura, disminuye la afinidad de
la RUBISCO por el CO,. Por otro lado, la fotorrespiracion, al reutilizar el COs fijado, evita
que las plantas puedan hacer uso de éste (Taiz y Zeiger, 2010; Leegood et al., 1995;
Ogren, 1984).

Las aitas temperaturas durante la noche son menos propicias para el intercambio neto de

CO; y la sintesis de acido malico, sin embargo son mas propicias para !a respiracién
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noctuma y la produccién interna de CO, durante la descarboxilacion del acido malico (en
plantas CAM), en comparacion con bajas temperaturas nocturnas. Esto esta relacionado

con el cierre estomatico (Nobel, 1977; Neales, 1973).

Estas altas temperaturas, refacionadas con altas intensidades de luz durante el dia,
aurmentan la tasa de de-acidificacién (fijacion de carbano en el tejido vegetal) y pueden
incrementar la tasa de asimilacion de CO, en la fase IV, que a su vez aumenta el
suministro de carbohidratos disponibles para la sintesis de acido malico en el periodo
inmediato de oscuridad {(Moradshahi ef al., 1977; Kaplan ef al., 1976). En muchas
especies de plantas CAM, una temperatura diurna por arriba de los 25° resulta en un flujo
de salida de CO; a lo largo del dia, evidentemente debido a la baja eficiencia del cierre
estomatico para retener el CO, liberado del acido malico, lo que reduce la eficiencia de la
asimilacion nocturna de CO; {Lange et al., 1975; Despain ef af., 1970; Joshi et al., 1965).

Como consecuencia de las altas temperaturas de la hoja (ocasionadas por las altas
temperaturas del ambiente en el que esta inmersa), también hay un aumento en la tasa
de transpiracién como un mecanismo para disipar el calor por parte de la hoja, lo cual

puede beneficiar a la planta (Nobel, 2009).

Normas de reaccion

La modificacion fenotipica de un genotipo debido al efecto del ambiente (plasticidad
fenotipica; ver Capitulo 1} es comun en organismos que habitan sitios heterogéneos {a
escala temporal y espacial; Via y Lande, 1985). La norma de reaccion es el intervalo de
fenotipos que pueden ser producidos por un genotipo en respuesta a un rango especifico
de condiciones ambientales; empiricamente es una representacién grafica de los
promedios fenotipicos contra el ambiente (considerando un solo factor ambiental), y cada
linea o curva es un genotipo. Las normas de reaccion sefialan la relacién genotipo-
ambiente e indican la presencia o no de plasticidad fenotipica, y la varianza genética para
dicha plasticidad (Nufiez-Farfan et al., 2003; Schmalhausen, 1949).

La figura 10 ilustra los resultados graficos posibles de un analisis de varianza en el cual

varios genotipos (fuente de variacién 1) expuestos a varios ambientes (fuente de variacion
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2) y su interaccion (fuente de variaciéon 3) afectan a un determinado rasgo (variable
dependiente). Es posible que el caracter no sea ni plastico, ni varie entre genotipos
(Figura 10A); es posible que sea plastico pero no variable entre genotipos (Figura 10B); o
viceversa, variable entre genotipos pero no afectado por el ambiente (ie. no plastico;
Figura 10C); el caracter puede ser plastico y variar entre genotipos sin interaccidén G x A
(Figura 10D), y finalmente, existe también la posibilidad de que la norma de reaccion sea
heredable y exista variacion entre genotipos y entre ambientes (Figura 10E; imagen
modificada de Nufez-Farfan et al., 2003). Dichas normas de reaccion permitiran visualizar
si existen diferencias entre los genotipos provenientes de dos poblaciones de Tillandsia
utriculata, asi como en la plasticidad de las respuestas fisiologicas ante cambios en el

ambiente.
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Figura 10. Normas de reaccion lineales y los efectos que se detectarian como significativos en
un analisis de varianza para el genotipo (G), el ambiente (A) o bien la interaccion genotipo x
ambiente (G x A).

En base a lo anterior, los objetivos del presente capitulo son: analizar los cambios
fisiologicos en el uso de luz y agua en individuos de Tilandsia utricufata del matorral de

duna cosiera y de la selva aita perennifolia, sometidos a condiciones contrastantes de
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temperatura, humedad relativa, luz y agua; y analizar la plasticidad de la especie T.
utricufata, a través de la plasticidad mostrada en las variables fisiolégicas medidas en

individuos de dos poblaciones.

MATERIALES Y METODOS

Para evaluar la plasticidad fisiologica de Tillandsia utricufata, se colectaron individuos de
dos sitios con condiciones ambientales diferentes {matorral de duna costera y selva alta
perennifolia; ver Capitulo 1}, para hacer trasplantes de ambas poblaciones al bosque
meséfilo de Xalapa, Veracruz y al matorral de duna costera de San Benito, Yucatan; con
el fin de evaluar y comparar sus respuestas fisiolégicas bajo condiciones ambientales
contrastantes y ante un tratamiento de sequia. El tamafio de la muestra (n) fue diferente
para cada variable medida, dependiendo de la disponibilidad de los organismos y las
condiciones del equipo empleado para la medicidn de dichas variables. La n sera

especificada en la seccién destinada a cada medicion.

Los sitios de trasplante fueron seleccionados en base a dos consideraciones, la primera
es el gradiente altitudinal en el que se sabe se distribuye la especie (0-1400 msnm), y la
segunda es la marcada diferencia en las condiciones ambientales de temperatura y

humedad reiativa entre los dos sitios.
Sitios de trasplante

Se hicieron frasplantes de los individuos de Tilfandsia utriculata colectados al matorral de
duna costera de San Benito, Yucatan y al bosque mesofilo de Xalapa, Veracruz {Cuadro
2), con el fin de determinar el comportamiento fisiologico y la respuesta a sequia de los
individuos de ambas poblaciones bajo las condiciones ambientales especificas de estos
dos sitios. Cabe mencionar que se eligid como sitio de trasplante el invernadero dei
Instituto de Ecologia A.C., ubicado en el Jardin Botanico “Francisco Javier Clavijero”, en [a
ciudad de Xalapa, Veracruz, debido a que la alfitud de ese sitio coincide con la altitud
maxima a la que se han encontrado individuos de T. utriculafa y a que las condiciones

ambientales de temperatura y humedad relativa son totalmente contrastantes con las del
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matorral de duna costera, pero muy similares (durante el periodo del experimento) a las
condiciones de la selva alta perennifolia de Ocosingo, Chiapas, de donde provenia una de

las poblaciones (Figura 11).

Xalapa, Veracruz: Se localiza en la regidn semicalida himeda con bosque mesdfilo de
montafia, tipo de vegetacion que se caracteriza por la presencia frecuente o persistente
de nubes a nivel de la vegetacion y por arboles caducifolios de clima templado
{(CONABIO, 2010; Hamilton, 1995). Sus coordenadas geograficas son 19°30'43°N y
96°54'14"W. Su altitud es de 1427 msnm. Presenta una temperatura media anual de
19.8°, aicanzando temperaturas maximas de 28° y minimas de 11°. La precipitacion
media anual para la ciudad de Xalapa es de 1500 mm. Sin embargo, para el periodo en el
que permanecieron los individuos de 7. utricufata en este sitio (durante la aclimatacion y
las mediciones, en agosto, sepliembre, octubre y noviembre de 2011), las condiciones
ambientales fueron las siguientes: temperatura media 19°; temperatura maxima 38°;
temperatura minima 7°; precipitacion total 612.4mm (obs. pers.; estacion meteoroldgica
de Xalapa, Veracruz, del Servicio Meteorolégico Nacionai; més detalle en la seccién de
resuitados de este capitulo). Estas condiciones son similares a las que estan presentes en
la seva alta de Ocosingo, Chiapas: temperatura media 23°; temperatura maxima 35°;
temperatura minima 12°; y contrastantes con las condiciones del matorral de duna costera
de San Benito, Yucatan (el otro sitio de traspiante), en ios meses que permanecieron los
individuos ahi; temperatura media 29°; temperatura maxima 46°; temperatura minima 22°;
precipitacion total 340.9mm (Figura 11; obs. pers.; estacion meteorologica de Chicxulub,

Yucatan, del Servicio Meteorologico Nacional).
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Cuadre 2. Comparacion de las condiciones ambientales en los sitios de trasplante (datos
tomados de Torres ef af., 2010; Rendowsky, 1978 y del Servicic Metearalégico Nacional).

San Benito, Yucatan Xalapa, Veracruz

Altitud: < 3 msnm Altitud: 1427 msnm

Precipitacion anual: 560 mm Precipitacion anual: 1500 mm

Temperatura media anual: 25° C Temperatura media anual: 20° C

Temperatura maxima anual: 44° C Temperatura maxima anual: 28° C

Temperatura minima anual: 15° C Temperatura minima anual: 11° C
Tipo de vegetacién: matorral de duna costera,

cuya altura maxima es de 2.7 m, y donde Tipo de vegetacion:

bosque mesofilo de
montafia, cuya altura va de 15 a 35 m, y

predominan las especies arbustivas, . . .,
herbaceas y palmas donde predominan las especies arbéreas.
San Benito Xalapa
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Figura 11. Climograma anual de los sitios de trasplante: San Benito, Yucatan (matorral de duna
costera) y Xalapa, Veracruz {(bosque meséfilo).
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Estrategia experimental

Con el fin de evaluar la plasticidad de respuesta de las poblaciones de Tillandsia
utricufata, individuos de provenientes del matorral de duna costera (n=15) y la selva alta
perennifolia {n=15), se trasplantaron a sitios de condiciones ambientales contrastantes (de
matorral de duna costera a bosque de meséfilo y de selva alta perennifolia @ matorral de
duna costera), mientras que organismos “control” permanecieron en el sitio de origen {en
el caso del matorral de duna costera) o en un sitio de condiciones similares a las del
origen (en el caso de los individuos de seiva alta perennifolio trasplantados al bosque
mesoéfilo). Adiciohalmente a las mediciones fisioldgicas bajo las condiciones naturales del
sitio, los cuatro grupos fueron sometidos a un periodo de sequia con el fin de identificar la
estrategia empleada para enfrentar el estrés hidrico. Los individuos utilizados fueron
caracterizados en el capitulo anterior. A continuacion se describe el disefic experimental

en detalle.

Se trasplantaron al matorral de duna costera de San Benito, Yucatan, individuos de T.
utricufata provenientes de selva alta perennifolia (n=6) y se colocaron en forofitos que
albergaban individuos de T. ufriculata nativos (n=5), ahi permanecieron durante 45 dias
en aclimatacion. Al término de la aclimatacién se monitorearon las variables fisiologicas
durante 3 dias para determinar el comportamientc de ambas poblaciones ante las
condiciones naturales de precipitacién, temperatura, radiacién y humedad relativa del
matorral de duna costera. En el caso del bosque mesdfilo de Xalapa, Veracruz,, se
trasplantaron individuos de T. ufricufata provenientes de matorral de duna costera {n=10)
y provenientes de selva alta perennifolia (n=9) y se dejaron aclimatar por el mismo
periodo de tlempo, después del cual fueron caracterizados. Al término de esta primera
efapa, tanto los individuos trasplantados al bosque mesdfilo como los trasplantados al
matorral de duna costera, fueron llevados a sitios cercanos, cubiertos por techos
transparentes (con condiciones de luz y temperatura similares a las del lugar de

aclimatacion), donde se suspendio el riego de los individuos durante 20 dfas.

Durante la estancia de los individuos en invernadero, se caracterizé el microambiente y se
realizaron mediciones de variables fisiologicas los dias 0, 5, 10 y 20 del] periodo de

sequia.
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Medicion de variables microambientales

Se hicieron mediciones del microambiente cada 30 minutos en ambos sitios de trasplante,
para las cuales se emplearon cuantémetros conectados a data loggers (HOBO brand,
New Hampshire, USA), para determinar el flujo de fotones para la fotosintesis (FFF). La
temperatura y la humedad relativa (relacién porcentual entre la cantidad de vapor de agua
real que contiene el aire y la que necesitaria contener para saturarse a idéntica
temperatura) se registraron con la ayuda de ibuttons (Maxim Integrated Products, USA).
Posteriormente, con los datos de temperatura y humedad relativa, se calculé el déficit de

presién de vapor {(DPV).

Medicidon de variables fisiolégicas

Determinacion del contenido relativo de agua (CRA) y suculencia

Para determinar cambios en el contenido de agua de las hojas de T. ufricuiata al finalizar
el periodo de aclimatacién y durante [a sequia, se colectaron secciones de hojas de los
individuos {en San Benito: 5 de SB y 6 de Oco; en Xalapa: 10 de SB y 9 de Oco) y se
determind el peso fresco en el momento de la colecta, pesc saturade despues de 3 dias
de hidratacion en agua destilada, y el peso seco después de 3 dias en una camara de
secado a 60°. Posteriormente se obtuvec el contenido relativo de agua de cada individuo

mediante la siguiente férmula (Andrade, 2003}

Peso fresco — peso seco
CRA =

Peso satuiado — peso seco

y la suculencia (ver Capitulo I1.).
Acumulacion nocturna de acidos organicos

La fluctuaciéon diurna en la concentracién de acidos organicos en la hoja, caracteristicos
de [a ruta fotosintética CAM, se determindé como la diferencia entre el punto minimo de

acumulacién (al final del fotoperiodo) y el maximo (al comienzo del fotoperiodo del dia
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siguiente). Se obtuvieron muestras de hojas de los individuos de T. ufriculata (En San
Benito: 5 de SB y 6 de Oco; en Xalapa: 10 de SB y 9 de Oco), las cuales fueron
congeladas en nitrégeno liquido y posteriormente llevadas a un congelador a -80 °C. Se
obtuvo el area de las secciones de hoja colectadas con un medidor de area foliar {LI-
3100, Li-Cor Inc. Lincoln, USA). Posteriormente dichas secciones de hoja fueron
homogeneizadas con un mortero y luego se pusieron a hervir en 10 ml de agua destilada
durante 5 minutos. Se dejaron enfriar y se llevaron a 50 ml titulando la solucién resultante
con 0.01 N de NaOH a pH 7 con ayuda de un potenciémetro (PB403-S, Metrohm,

México). La concentracion de H” fue calculada con la siguiente formula (Gonzalez, 2009):

L de NaOH x [NaOH]
mmolH m? = x 1000
Area (cm?)

Intercambio gaseoso y eficiencia en el uso de agua

Durante los dias 0 y 20 del periodo de sequia se midié la asimilacién de CO, y la tasa de
transpiracion de los individuos de T. ulriculata (En San Benito: 5 de SB y 6 de Oco; en
Xalapa: 6 de SB y 6 de Oco). Las mediciones se hicieron en intervalos de dos horas entre
las 18:00 y las 12:00 hrs. utilizando un analizador de gases infrarrojo (LI-6400, Li-Cor Inc.
Lincoln, USA). La tasa fotosintética y la tasa de transpiracidn fueron calculadas por el
software OPEN Ver. 2.5.2 del LI-6400. En todas las mediciones el area foliar utilizada fue
de 6 cm? y la proporcion estomatica de 1. La concentraciéon de CO,, humedad relativa y Ia
temperatura se mantuvieron similares a las ambientales durante las mediciones. Para
determinar la canfidad de agua perdida por unidad de CO; fijado, se calculd la eficiencia
en el uso del agua (EUA) dividiendo la cantidad de CO; fijado (mol CO, m?s™) entre la

cantidad de agua perdida por transpiracion (mol H,O m?s™).

Con el mismo equipo se obtuvieron las temperaturas de la hoja en cada medicién para

analisis posteriores.
Evaluacion de la fluorescencia de la clorofila

Se hicieron mediciones, en intervalos de 30 minutos durante 24 horas, de la luz incidente,

la fluorescencia de la ciorofila y parametros relacionados: eficiencia cuantica maxima del
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fotosistema Il (F./F.), rendimiento del fotosistema Il (Yield) y la tasa de transporte de
electrones (ETR); con un medidor de fluorescencia (Monitoring-PAM, Walz, Alemania).
Estas mediciones se realizaron en cada sitio de trasplante, en 3 individuos de T. utriculata
de cada poblacion en cada sitio de trasplante, para determinar el estado del fotosistema 1l

y con esto cuantificar el usc de luz y el nivel de estrés de la planta.

Las mediciones del rendimientc cuantico del fotosistema 1, da una idea del estado
general en que se encuentra el fotosistema. La medicion de este parametro se realizé
durante 24 horas debido a que durante el dia, es una medida de la eficiencia con la que la
fjuz incidente es utilizada, mienfras que en las horas de oscuridad (eficiencia cuantica
maxima del fotosistema |l. Fv/Fm)} mide la recuperacién de los fotosistemas a su maximo
valor (0.8) después de un periodc de actividad durante las horas de luz. La falta de

recuperacion durante la noche es indicativa de fotoinhibicién.
Curvas de respuesta a la luz

Se realizaron curvas de respuesta a la luz con el medidor de fluorescencia (Monitoring-
PAM, Walz, Alemania)}, durante los dias 0 y 20 de la sequia con la finalidad de cuanfificar
el flujo de fotones fotosintéticos (FFF) destinado a la tasa de fransporte de elecfrones
(ETR, por sus siglas en inglés) por parte de los individuos de T. utriculata (En San Benito:
5 de SB y 6 de Oco; en Xalapa: 10 de SB y @ de Oco) bajo Ias condiciones de cada sitio
de trasplante. Se aclimataron las plantas a la oscuridad, cubriéndolas con una bolsa negra
por un periodo de 20 minutos. Posteriormente se aplicaron @ pulsos de luz (de 10
segundos de duracion cada uno), que de manera escalonada incrementaron la intensidad
luminica de 0 hasta 800 ymol m™ s™. Las curvas se realizaron alrededor de las 10:00 hrs.,

cuando se ha observado mayor actividad en ETR.

Medicién de la plasticidad fisiologica de T. utriculata
Norrnas de reaccién

Las respuestas fenotipicas promedio de cada variable fisiologica, para cada poblacion, se
estimaron a fravés de normas de reaccién, donde sus pendientes reflejan la plasticidad
fenotipica de los genotipos frente a los diferentes ambientes (Pigluicci, 2001). En este

sentido se considerdé como un genotipo a los individuos pertenecientes a una misma
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poblacién, asumiendo que poseen mas rasgos en comin entre ellos, que con individuos
de otra poblacién. De este modo, a fravés de las normas de reaccidn se determind la
varianza genética entre poblaciones para cada rasge medido. Se realizaron algunas
modificaciones a la forma de plantear las normas de reaccidén, ya gque se consideraron
combinacicnes de dos variables ambientales (humedad relativa y luz), esto con el
proposito de hacer comparaciones e identificar tendencias en las respuestas fisiologicas

de cada poblacién ante dichas combinaciones ambientales de humedad relativa y luz.

Para facilitar el entendimiento de las ncrmas de reaccion se utilizé la siguiente clave:

Cuadro 3. Clave para definir las condiciones de humedad relativa y luz a las que estuvieron
sometidos los individuos de Tillandsia utriculata durante la aclimatacién (dia 0} y el dia 20 de
la sequia en los dos sitios de trasplante.

Sitio Dia de la sequia Clave Descripcion
Xalapa 0 H++ | Ambiente mas himedo de los 4, con poca luz.
] 0 Ambiente con alta humedad (aunque menos
San Benito H+ L

himedo que el primerc), con mucha luz.
Xalapa 20 H+—1| Ambiente con baja humedad, con poca luz.

20 Ambiente con muy baja humedad (el mas seco
San Benito H-L
de los 4}, con mucha luz.

Indice de plasticidad

La plasticidad fenctipica de cada poblacidn se estimé para cada variable medida, a través
del indice de plasticidad basado en distancias fenotipicas relativas, RDPI (Valladares et
al., 2006). Postericrmenie se estimé la plasticidad fenotipica media para cada poblacion
considerando el valor promedio de RDPI obtenido para cada una de las variables medidas

en cada poblacién (Valladares et al., 2000).
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Analisis estadisticos

Para buscar diferencias entre el DPV vy la luz de los sitios, se realizaron pruebas de
Mann-Whitney de suma de rangos, para el pericdo de aclimatacion de los individuos y

durante el periodo de sequia.

Para el andlisis de las variables fisiolégicas: CRA, suculencia foliar, acidez, asimilacion
maxima y acumulada de COQ, ETR, Fv/fFm y EUA; se realizd para cada variable un
ANOVA de 3 vias para identificar el efecto de los sitios de trasplante (Xalapa y San
Benito), las poblaciones (SB y Oco), y los dias de la sequia (0, 5, 10 y 20 6 solamente 0 y

20) sobre dicha variable.
Se realizé una regresion para determinar la relacion entre la acidez y el CRA.

Se compard fa asimilacién acumulada en cada sitio (San Benito y Xalapa) para cada dia

de Ia sequia (0 y 20) por separado por medio de una prueba de t de Student.

Las temperaturas foliares fueron comparadas a través de un ANOVA de 3 vias con los

siguientes factores: sitio, horas del dia y dia de la sequia (0 y 20}.

Para el analisis de los valores obtenidos de las curvas de respuesta a la luz, se realizaron
ANOVAS de 3 vias, con el sitio, la poblacién y la luz como factores. Esta prueba se aplicé

para el dia 0 y 20 de la sequia, y para las variables ETR y ®PSI), por separado.

Las normas de reaccion fueron analizadas a través de un ANOVA de 2 vias, con el
genotipo (poblacion) y el ambiente como factores, utilizando todas las mediciones de cada

sitio, aun cuando en las graficas solo se presentan los promedios.

Para comparar la plasticidad media entre cada poblacion, obtenida a partir del RDPI, se
realizé una prueba de t de Student. Posteriormente, para buscar diferencias en la

plasticidad entre sitios, poblaciones y rasgos, se realizé un ANOVA de 3 vias.

El programa estadistico utilizado para el analisis de los datos fue SigmaStat 3.5 (Systat
Software, USA).
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RESULTADOS
Variables microambientales

Con los valores obtenidos de las mediciones de temperatura y humedad relativa, se
caracterizaron los sitios de trasplante (matorral de duna costera en San Benito, Yucatan y
bosque mesdfilo en Xalapa, Veracruz), durante los ultimos 25-30 dias del periodo de
aclimatacion de los individuos de T. ufricufata (comrespondiendo a los datos fisiologicos del
dia cero), y en condiciones de invernadero en la sequia a la que posteriormente fueron
sometidos. El Déficit de Presidn de Vapor (DPV; Figura 12) muestra las diferencias
existentes entre los sitios de trasplante (P<0.001) donde permanecieron los individuos,
siendo gue los individuos frasplantados al matorral de duna costera estuvieron sometidos
a un ambiente con mayor deéficit de presion de vapor (DPV; alcanzando un maximo de
5.48 KPa), en comparacion con los trasplantados al bosque mesofilo (alcanzando un DPV
maximo de 1.58 KPa), durante el tiempo de aclimatacion. Después de fa aclimatacion, ios
individuos se sometieron a un perfodo de 20 dias de sequia, en el cual el DPV fue
modificado por las condiciones de la cubierta fransparente, aumentando durante el dia en
el sitic de bosque mesdfilo, donde se alcanzdé un DPV maximo de 6.51 KPa, con un
promedio diurno de 1.34 KPa y noctumo de 0.13 KPa; y disminuyendo en el sitio de
matorral de duna costera, donde se alcanzé un DPV maximo de 3.51 KPa, con un
promedio diurno de 1.50 KPa y nocturno de 0.59 KPa. A pesar de existir un aumento en
los valores de DPV maximo en el sitio de bosque mesdfilo, el DPV durante la noche se
mantuvo mas aito en el sitic del matorral de duna costera (Figura 12). Bajo estas nuevas
condiciones también se encontraron diferencias significativasl en el DPV diurno y nocturno
(por separado) entre los sitios (P<0.001). Cabe aclarar que considerando que los
individuos de Tilfandsia utriculata presentan fotosintesis CAM obligada (con apertura
estomatica nocturna y, al inicio y final del fotoperiodo), los altos valores de DPV nocturno,
asi como la presencia de un alto DPV durante mas horas del dia, fueron los factores que
determinaron que el ambiente del matorral de duna costera en el periodo de sequia fuera
considerado como el mas seco, en comparacion con el del bosque mesdéfilo. Estos datos
fueron utilizados para establecer los ambientes de humedad en las normas de reaccion,
considerando que en el periodo de aclimatacion los individuos de 7. ulricufata tenian

oportunidad de acumular agua de lluvia en su tanque, mientras que durante la sequia se

63



Capitulo i

les vacidé el tanque y se secaron las hojas con papel antes de depositarlas bajo la

cobertura plastica.

DPV en aclimatacion

—— Matorral de duna costera (San Beniio)
6 Bosgue mesdfilo de montafia (Xalapa)
T 4
o
<
: HN RN
o] 2 - I J 1 1 ]

1 8 15 22 29
Dias

DPV en sequia

DPV (KPa)

s s I 21 2
Dias
Figura 12. Déficit de presion de vapor (DPV) durante fa aclimatacién de los
individuas de Tillandsia utricufata y durante la sequia, en los sitios de trasplante.
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La luz a la que estuvieron expuestos los individuas de T. utriculata también fue variable
dependiendo del sitio en el que fueron trasplantados, siendo que en el matorral de duna
costera, los individuos recibieron una cantidad mayor de FFF (flujo de fotones
fotosintéticos), en comparacion con la luz que recibieron los individuos en el bosque
mesdéfilo (P<0.001; Figura 13). Es importante resaltar que el analisis estadistico se realizd
con la luz acumulada a lo largo de cada dia de medicion, por lo tanto, dicho analisis no
considera los picos en la intensidad de luz (Figura 13), dato de gran importancia para
ciertos procesos fisiologicos, como el punte de compensacion y el punto de saturacién de
luz. En este contexto, aunque se cobservan picos de intensidad de luz en el sitio del
matorral de duna costera durante la sequia, el analisis estadistico no mostré diferencias
en el FFF entre los sitios de frasplante {(P=0.372). Estos datos fueron utilizados para
establecer los ambientes de luz en las normas de reaccién. Considerando dichas
diferencias ambientales, y al evaluar individuos provenienies de dos poblaciones (SB, del
matorral de duna costera, v Oco, de la selva alta perennifolia), se identificaron
divergencias fisiolégicas en el uso de luz y agua entre las poblaciones vy los sitios, asi

como la plasticidad de la especie para determinados rasgos fisioldgicos.
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Luz en aclimatacion

—— Matorral de duna costera (San Benito)
Bosgue mesdfilo de montafia (Xalapa}
1500 A
‘TU'J
: 1 |
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Luz en sequia
—— Matorral de duna costera {San Benito)
1550 Bosque mesofilo de montafia (Xalapa)
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"_E 1000 - o ' |
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Figura 13. Flujo de fotones fotosintéticos (FFF) incidente sobre los individuos de
Tillandsia utriculata durante la aclimatacién y durante la sequia en los sitios de de
trasolante.

Variables fisiologicas

Se presentan las temperaturas de la hoja de los individuos de T. ufriculata durante el

periodo de medicion con el fin de conocer el efecto que pudieran tener las condiciones
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ambientales de cada sitio sobre el estadc de los individuecs, y que pudiera reflejarse en
efectos fisiolégicos. En el cuadro 4 se presentan las temperaturas de la hoja en los
individuos sometidos a ambos ambientes durante diferentes horas del dia, en las que el
analisis de varianza muestra que existen diferencias entre los sitios (P<0.001), asi como
entre las horas del dia (P<0.001)} y los dias de la sequia (0 y 20; P<0.001). Se observa
que las hojas de los individuos trasplantados al matorral de duna costera, siempre
tuvieron temperaturas mas altas, en comparacién con las de los individuos trasplantados

al bosque mesodfilo, con valores maximos en San Benito de 34.2° y en Xalapa de 28.9°.

Cuadro 4. Temperatura (°C) de las hojas de Tilfandsia utricufata {mediazerror estandar)
en dos sitios, durante los dias 0 y 20 de la sequia, a diferentes horas del dia.

Matorral de duna costera Bosque mesdfilo de montaha
Hora del dia {San Benito) (Xalapa)
Dia 0 Dia 20 Dia 0 Dia 20
00:00 hrs. 30.4+0.19 29.4+0.24 20.9+0.15 19.3+0.12
06:00 hrs. 29.2+0.16 29.5+0.14 15.9+0.15 19.0+0.08
12:00 hrs. 34.2+0.19 30.9+0.0.37 27.5+0.17 28.9+0.18
18:00 hrs. 29.5+0.26 20.9+0.17 25.740.17 22.5+0.18

Contenido relativo de agua (CRA) y suculencia

Las poblaciones de Tillandsia utriculata (SB, del matorral de duna costera; y Oco, de la
selva alta perennifolia), presentaron diferencias estadisticas significativas (P<0.005) en el
contenido relativo de agua (CRA) conforme se acumulaban los dias de la sequia. En el
ambiente de matorral de duna costera, los individuos tuvieron valores maximos de CRA
(durante el dia 0 de la sequia) cercanos a 0.7, en contraste con los individuos
trasplantados en el bosque mesoéfilo, cuyos valores maximos fueron cercanos a 0.9
(Figura 14). Este comportamienio pone en evidencia el efecto del déficit de presion de
vapor (DPV; Figura 12) sobre el estado hidrico de los individuos, siendo que en el sitio

con mayor DPV, los individuos perdieron mas agua, reduciendo sus valores de CRA.
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cercano a 0.9 {(organismos bien hidratadoes), la poblacion proveniente del matorral de duna
costera (SB) alcanza una acumulacién de acido maxima de 431 mmol H* m™, en contraste
con la poblacion proveniente de la selva alta (Oco) que alcanza una acumutacién de acido

de hasta 925 mmol H* m™ cuando su CRA tiene valores cercanos a 0.9.

1000
A Poblacién SB en el bosque mesdfilo *
A Poblacion SB en el matorral de duna costera ®
oo 4 @ Poblacién Oco en el bosque mesdéfilo
Q  Poblacién Oco en el matorral de duna costera
—_ — Linea de tendencia Poblacion SB ®
“.‘E 600 4 Linea de tendencia Poblacién Oco °
+
I
° a@
£ 400
£
o
2 200
<
.
'200 T T T L T L

0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0

CRA
Figura 17. Relacion entre la acumulacién nocturna de acido malico en el tejido foliar {(acidez)
y el contenido relativo de agua (CRA), en individuos de Tillandsia utriculata de dos
poblaciones (SB, del matorral de duna costera; y Oco, de la selva alta perennifolia)
sometidos a dos ambientes {(matorral de duna costera y bosgue meséfilo).

Intercambio gaseoso

Al comparar los valores de la asimilacion nocturna de CO,; (maxima y acumulada de un
dia) alcanzados por los individuos de Tillandsia ufriculata en el periodo previo a la sequia
(dfa O de la sequia; Figura 18) se observaron diferencias significativas entre los sitios de
frasplante (P<0.001), siendo gque hubo mayor asimilacion en el sitio de matorral de duna
costera de San Benito, Yucatan, con valores maximos de hasta 1.82 pmolCOzm'zs'1 y un
acumulado por dia de 72.88+2 mmolCO,m™d™, en comparacién con la asimilacién en el
sitioc de bosque mesofilo de Xalapa, Veracruz, donde se obtuvo un valor maximo de

asimilacién de 1.65 umolCO,m™s”" y un acumulado por dia de 49.52+2 mmolCQO,m>d"
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'{valores obtenidos durante el dia 0 de la sequia; Figura 18). La asimilacién acumulada de
CO, también presentd diferencias estadisticas significativas entre los dias de la sequia
{P<0.001), de esta forma se puede notar el efecto de los dias de sequia sobre la
asimilacién, siendo que la asimilacion de CO, previa a la sequia, muestra valores
maximos cercanos a 61.20+1.4 mmolCO, m™® d', en contraste con los 22.55+1.4
mmolCO, m* d™' alcanzados el dia 20 de la sequia en ambos sitios de trasplante (Figura
18). Al analizar los datos de la asimilacion acumulada de manera separada para los dias
de la sequia (0 y 20), se encontr6 que para el dia 0 las poblaciones presentaron
diferencias estadisticas significativas (P<0.001), siendo que los individuos de la poblacion
proveniente de la selva alta perennifolia (Oco) asimilaron mas CO, (64.52+1.9
mmolCO.m?d™"), en comparacién con la poblacién proveniente del matorral de duna
costera (SB; 57.89+2 mmolCO,m?d™"). En el dia 20 también se presentaron diferencias
estadisticas significativas en la asimilacién entre las poblaciones (P<0.001), pero esta vez
se invirtié la tendencia de dichas poblaciones, presentando mayor asimilacién los
individuos de la poblacién SB (23.79+2 mmolCO.m?d") en comparacién con los
individuos de la poblacién Oco (21.30+1.9 mmolCO,m™d™).

Al analizar los datos de asimilacion acumulada en cada sitio de trasplante (matorral de
duna costera y selva alta perennifolia) para cada dia de la sequia (0 y 20) por separado,
solo se presentaron diferencias entre las poblaciones en la medicion realizada en el
matorral de duna costera durante el dia 20 (P=0.023), que representa el ambiente més

adverso de los cuatro con alta incidencia de luz y baja disponibilidad hidrica.

72



Capitulo I

Asimitacion de CO,

Asimilacién de CO,
{pmol CO; m2s™)

{(umol CO; m2 s7)

1.5 4

1.0 1
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s
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Figura 18. Asimilacion de CC, durante la noche {media + error estadndar), por parte de
individuos de Tiflandsia utriculata de dos poblaciones (SB, del matorral de duna costera;
y Oco, de la selva alta perennifolia), en los dias 0 y 20 de la sequia en dos ambientes
{matorral de duna costera de San Benito, Yucatan y bosque mesdfilo de Xaiapa,
Veracruz). Las barras negras ( M® )} representan el periodo de oscuridad. Los valores en
la parte superior derecha de cada grafica muestran [a asimilacion acumulada para cada
poblacion en mmol m? d™.

Tasa de transporte de electrones y rendimiento cuantico del fotosistemna Il

Al registrarse la luz al nivel de la hoja siguiendo el angulo de esta, se encontraron

diferencias significativas entre sitios de trasplante {Cuadro 5), siendc gue los individuos de

Tillandsia utricufata trasplantados en el sitio de bosque meséfilo de Xalapa, Veracruz,

siempre recibieron menos Iuz que los individuos trasplantados en el sitic de matorrai de
duna costera de San Benito, Yucatan (Figura 19A, 19B, 20A y 20B), obieniendo valores
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acumulados maximos de 8.4 mol m? d, a diferencia de los valores acumulados maximos
alcanzados en el matorral de duna costera, que fueron de 15.2 mol m™ d”. Durante el dia
se hizo notable la diferencia en la incidencia de luz sobre los individuos de T. utricufata, ya
que en el matorral de duna costera el pico maximo de incidencia durante el dia alcanzé
valores de hasta 504 pmol m™ s™, en contraste con el pico maximo en el bosque meséfilo
que fue de 103 pmol m™ s” (Figura 20A y B). Cabe recalcar que, a pesar de la baja
incidencia de luz sobre los organismos, si se alcanzan a observar respuestas a la luz en
las diferentes variables evaluadas (Figura 19 y 20) y se observa una clara aclimatacion

local de los individuos a estas diferencias.

Debido a las diferencias en la luz a nivel de la hoja de los organismos de T. utriculata, se
obtuvieron diferencias en las tasas de transporte de electrones (ETR) maximas entre los
sitios de trasplante (P=0.007; Cuadro 5), presentando menores tasas los individuos
trasplantados en el bosque mesoéfilo, como consecuencia de haber recibido menor
cantidad de luz (Figura 19D y 20D). Los individuos de la poblacion SB alcanzaron una
ETR maxima de 47.4 ymol m™ s™ en el dia 0 de la sequia en el bosque mesofilo {sitio con
menos luz), en contraste con una ETR méaxima de 148.4 ymol m? s™ por parte de la
misma poblacién en el dia 0, pero en el matorral de duna costera (sitio con mas luz;
Figura 21A y B). En el caso de la poblacién Oco, la ETR maxima alcanzada por estos
individuos fue de 54.5 ymol m? sy 13.9 umol m™® s en el matorral de duna costera y
bosque mesofilo, respectivamente. Cabe recalcar que estos valores de ETR maximos de
los individuos de la poblacion Oco, fueron alcanzados durante el dia 20 de la sequia
(Figura 20C y D), que fue cuando recibieron mas luz. Sin embargo, los individuos de la
poblacion SB mostraron un comportamiento distinto, al presentar diferencias estadisticas
significativas en su ETR (P=0.021) entre el dia 0 y el dia 20 de la sequia, con mayores

tasas durante el petiodo previo a la sequia {dia 0).

En las graficas E y F de la figura 19 se observa el ciclo de 24 horas del rendimiento
cuantico del fotosistema i1 (®PS!l) durante el dia O de la sequia y se puede observar que
éste sufrié una disminucion mas marcada durante el pericdo de luz en el sitio donde los
individuos recibieron un mayor flujo de fotones fotosintéticos (matorral de duna costera).
Sin embargo, durante la noche, la eficiencia cuantica maxima del fotosistema Il (FJ/F,)
vuelve a recuperarse, lo que se pone en evidencia en el andlisis estadistico (Cuadro 5) en

el que no se encontraron diferencias significativas entre los sitios de trasplante (P=0.561).
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En contraste, en la medicion del ®PSil, reaiizada durante e! dia 20 de la sequia (Figura
20E y F), se encontrd que, incluso en el sitio donde los individuos recibieron poca luz
(bosgue mesdfilo), el rendimiento disminuyd durante el medio dia y la recuperacién del
fotosistema Il en ambas poblaciones, no alcanzé los mismos valores altos que se
presentaron duranfe el dia 0 {Figura 21C y D), es decir, hubo diferencias estadisticas
significativas en la F/F, {(P=0.009) entre el dia 0 y 20 de Ia sequia (Cuadro 5). Las
interacciones entre las fuentes de variacién (Cuadro 5) no presentaron diferencias

significativas en ninguna de las variables medidas {luz, ETR y F/Fy,; P>0.05).

Cuadro 5. ANOVA de 3 vias para la luz, la tasa de transporte de electrones maxima (ETR
max.) y la eficiencia cuantica maxima del fotosistema 11 (Fv/Fm) de dos poblaciones de
Tillandsia utricufata (SB, del matorral de duna costera; y Oco de la selva alta perennifolia)
durante ! dia 0 y 20 de la sequia en dos sitios de trasplante {matorral de duna costera y
bosque mesdfilo).

Fuente de vanacion P {luz} P (ETR max.) P (Fo/Fr)

Sitio <0.001 0.007 ns

Poblacién ns 0.025 0.096

Dia 0.089 ns 0.009
Sitio x Poblacion ns ns ns
Sitio x D.ia ns ns ns
Poblacion x Dia ns ns ns
Sitio x Poblacion x Dia ns ns ns
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Figura 19. Luz incidente (FFF, flujo de fotones fofosintéticos; A y B), tasa de transporte de
electrones (ETR, por sus siglas en inglés; C y D) y rendimiento cuantico del fotosistema 1l (3;
E y F; media + error estandar} en individuos de Tillandsia utricufata de dos poblaciones (SB,
del matorral de duna costera; y Oco, de la selva alta perennifolia), en el dia 0 de la sequia en
dos ambientes (matorral de duna costera de San Benito, Yucatan y bosgue mesdfilo de
Xaiapa, Veracruz). Las barras negras { ™) representan el periodo de oscuridad.
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Figura 20. Luz incidente (FFF, flujo de foiones fotosintéticos; A y B), tasa de transporte de
electrones (ETR, por sus siglas en inglés; C y D) y rendimiento cuantico del fotosisterna 1l {(®;
E y F: media + error estandar) en individuos de Tillandsia utricufata de dos poblaciones (SB,
del matorral de duna costera; y Oco, de la selva alta perennifolia), en el dia 20 de la sequia
en dos ambientes {matorral de duna costera de San Benito, Yucatan y bosque meséfilo de
Xalapa, Veracruz). Las barras negras ( ™) representan el perfodo de oscuridad.
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mayor ETR en el sitio de matorral de duna costera. Asimismo, se identificaron diferencias
en el comportamiento de las poblaciones (P<0.001), presentando una mayor ETR los
individuos de la poblacién proveniente del matorral de duna costera (SB) en ambos sitios
(79.6 umoles m™? s y 29.9 ymoles m® s en el matorral de duna costera y el bosque
meséfilo, respectivamente). Durante el dia 0 se encontraron diferencias estadisticas
significativas (P<0.001) en la interaccion sitio x luz, lo que nos habla de que el
comportamiento en la ETR fue diferente entre los sitios de trasplante conforme iba

aumentando la luz incidente sobre los individuos.

En el dia 20 de la sequia (Figura 22C y D), la ETR de los individuos de 7. ufricufata no
presentaron diferencias estadisticas significativas entre los sitios de trasplante (P=0.891),
sin embargo, si hubo diferencias entre las poblaciones (P=0.006), siendo gue en el
matorral de duna costera, la poblacion SB tuvo una mayor ETR (47.8 uymoles m? s™),
mientras que en el bosque mesdfilo, la mayor tasa fue alcanzada por la pobiacidon Oco
(proveniente de la selva alta perennifolia; 34.22 umoles m™ s™). La interaccidn sitio x
poblacién también presenté diferencias estadisticas significativas en ambos dias de la
sequia (dia 0 P=0.002 y dia 20 P<0.001; Cuadro 6), lo que indica que las poblaciones
respondieron de diferente manera, dependiendo de las condiciones ambientales del sitio

en el que se encontraron.

En las interacciones poblacién x luz y sitio x poblacién x luz, no se encontraron
diferencias estadisticas significativas en ninguno de los dias de la sequia (P>0.005;
Cuadro 6).

Cuadro 6. ANOVA de 3 vias para las curvas de respuesta a la luz de dos poblaciones de
Tillandsia utriculata (SB, del matorral de duna costera; y Oco, de la selva alta perennifelia)

durante el dia 0 y 20 de la sequia en dos sitios de trasplanie {matorral de duna costera y
bosque mesdfilo).

Fuente de variacion P (dia 0) F {dia 20)

Sitio <0.001 ns

Pablacion <0.001 0.006

Luz <0.001 <0.001

Sitio x Poblacion 0.002 <0.001
Sitio x Luz <0.001 ns
Poblacion x Luz 0.073 ns
Sitio x Poblacion x Luz Ns ns
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Figura 22. Curvas de respuesta a la luz en individuos de dos poblaciones de Tiflandsia
utricufata (SB, del matorral de duna costera; y Oco de la selva aita perennifolia) en el dia 0
(A y B) y 20 de la sequia (C y D), en dos ambientes (matcrral de duna costera de San
Benito, Yucatan y bosque mesofilo de Xalapa, Veracruz).

Eficiencia en el uso de agua (EUA)

Al realizar un analisis estadistico de la eficiencia en el uso de agua (EUA), se encontraron

diferencias entre sitios {P=0.006), siendo que la EUA fue mayor en el matorral de duna

costera (sitio mas seco). A pesar de gue entre los dias de la sequia no hubo diferencias

estadisticas significativas (P=0.071), si se registraron diferencias en la interaccién sitio x

dia (P=0.018), debido a que en el sitio de matorral de duna costera los vaiores mas alios

fueron alcanzados durante el dia 20, mientras en &l sitic de bosque meséfilo, los valores

mas altos de EUA fueron registrados durante el dia 0 (Figura 23).
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poblacién. Por otro lado, las diferencias significativas entre las fuentes de variacion
sefialan la presencia/ausencia de plasticidad (A*), la variacién entre las poblaciones (P*) y

la posible heredabilidad de la norma de reaccién (P*A).

En la figura 24 se muestran las nommas de reaccidon para los individuos de dos
poblaciones de ﬁﬂandsia utricuiata (SB, proveniente del matorral de duna costera; y Oco,
proveniente de la selva alta perenifolia) en cuatro condiciones ambientales, producto de
un periodo en condiciones naturales (aclimatacion) y otro en condiciones de sequia, en
dos sitios con diferente disponibilidad de humedad relativa y luz (matorral de duna costera

y bosque mesdfilo; Cuadro 3).

Se puede observar que al resultar significativas las diferencias entre ambientes para cada
variable fisiolégica medida, si existe presencia de plasticidad en ambas poblaciones. Sin
embargo, los caracteres fisioldégicos cuyas lineas se traslapan o son paralelas, o sus
puntos se traslapan o quedan muy cercanos, no presentan variacion entre poblaciones en
dicha plasticidad, como es el caso del contenido relativo de agua (CRA), la eficiencia
cudntica maxima del fotosistema Il (FJ/F), la asimilacidn maxima de CO2 (asimilacion
max.) y la eficiencia en el uso de agua (EUA; Figura 24). Otro indicador utilizado para
determinar la presencia de variacion en la plasticidad fue la existencia de diferencias

estadisticas significativas entre poblaciones (P*).

Se agruparon las variables medidas dependiendo de su tendencia a responder a un
gradiente de humedad o de luz, siendo que las variables que mostraron cierta tendencia a
responder principalmente a un gradiente de humedad fueron el CRA, la acumulacioén
noctuma de acido malico (acidez) v la F/F,.. En este contexto, el CRA y acidez, se vieron
disminuidos conforme la humedad del ambiente se hacia menor, aunque fue con una
combinacién de poca humedad y mucha luz que alcanzaron sus valores minimos (Figura
24). Cabe recalcar que la variable acidez fue la Unica que presento diferencias
estadisticas significativas (P=0.002) en la interaccién P x A, debido a que las poblaciones
presentaron diferencias entre ellas al estar sometidas a los diferentes ambientes. Por otro
lado, se identificaron diferencias en la manera en que la F,/F, de cada poblacidon
responde a la humedad vy la luz, siendo que la poblacién proveniente del matorral de duna
costera (SB), presenté variaciones en su F,/F,, como respuesta tanto a la humedad como

a la luz (aumentando sus valores conforme aurnentaba la luz y alcanzando el maximo en
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condiciones de alta humedad)}, mientras la pcblacion proveniente de |a selva ailta
perennifolia (Oco) fue mas susceptible a la humedad (disminuyendo sus valores conforme

disminuia la humedad y alcanzando su valor maximo en las condiciones de mas luz).

Las variables que mostraron tendencia a responder principalmente al gradiente de luz
fueron la tasa de transporte de electrones maxima (ETR max.) y la eficiencia en el uso de
agua (EUA). En la ETR méaxima se presentaron variaciones entre las respuestas de cada
pohlacion, siendo que la poblacién SB respondid a la disponibilidad de luz de forma tal
que siempre fuvo valores mas altos en su ETR maxima en comparacion con la poblacion
Oco, la cual respondié prefereniemente a las variaciones de la luz, tanto como de la
humedad {con valores mas altos estando expuesta a mucha luz y alcanzando el maximo
en condiciones de humedad baja). En la asimilacién de CO, no se observé una tendencia
favorecida principalmente por alguno de los dos factores ambientales, sino que este rasgo
estuvo en funcion de la interaccién humedad-luz, siendo que un ambiente con alta
humedad vy alta incidencia de luz fue el que mas favorecié dicha asimilacion en ambas

poblaciones {Figura 24).
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Figura 24. Normas de reaccion para variables fisiologicas de dos poblaciones de
Tillandsia utricufata (SB, del matorral de duna costera; y Oco, de la selva alta
perennifolia) en respuesta a dos gradientes, uno de humedad y uno de luz, producto
de la combinacion de las siguientes condiciones: muy alia humedad {H++), alta
humedad {H +), baja humedad (H+-), muy baja humedad (H -}, mucha luz (L) y poca
luz (I). Variables: contenido relativo de agua (CRA}, acumulacidén nocturna de acido
malico (acidez), eficiencia cuantica maxima del fotosistema Il (F./F.), asimilacion
nocturna méxima de CO, tasa de transporte de electrones maxima (ETR max.} y
eficiencia en el uso de agua (EUA). Fuentes de variaciéon: ambiente (A) y poblacion
(P).
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DISCUSION

Variables fisioldgicas

Al evaluar el comporiamiento de dos poblaciones de Tilandsia utriculata (SB, del matorral
de duna costera; y Oco, de la selva alta perennifolia), se presentaron diferencias en el uso
de agua y luz debidas tanto al microclima como a su historia de vida, ya que ésta dltima
define en parte su manera de desempefiarse ante cambios en el ambiente {de Jong,
2004). Al medir el comportamiento fisioldgico de estas dos poblaciones provenientes de
un sitio himedo y sombreado (selva alta perennifolia, de dosel alto y cerrado, donde la
mayoria de las plantas conservan su follaje durante todo el ano, proporcionando sombra a
las epifitas con la cobertura del dosel), y de un sitio semi-arido y expuesto {(matorral de
duna costera, donde el dosel mide menos de 3 m y una alta proporcién de las plantas
pierde su follaje durante la temporada de sequia, exponiendo a las epifitas a altas
incidencias de luz), cada rasgo fisiolégico mostrdé un Optimo ante determinadas

caracteristicas ambientales.

A pesar de que en el sitio de trasplante de bosgque mesodfilo, ambas poblaciones
mostraron una sensibilidad similar a la sequia, los individuos de la poblacion 3B se
mostraron menos sensibles a la desecacion en el sitio de trasplante de matorral de duna
costera, al disminuir mas lentamente el contenido relativo de agua (CRA) de su tejido
foliar conforme transcurrian los dias de la sequia, en comparacién con los individuos de la
poblacién Oco (Figura 14). Esta informacién apoya la hipétesis 2, que estipula que dado
gue la pablacion SB de T. ufriculata crece en un sitio con régimen de lluvias heterogéneo
y precipitaciéon anual limitante, entonces los individuos de esta poblacion conservaran el
CRA de su tejido foliar durante la etapa de escasez de agua del experimento, en contraste
con los individuos de la poblacidn Oco, que crecen en un sitio con régimen de lluvias
homogéneo vy precipitacién anual abundante. Sin embargo, los individuos de Ia poblacion
SB presentaron un mencr CRA en su tejido foliar que los individuos de la poblacién Oco,

incluso estando en un sitio con alta disponibilidad de este recurso (bosque meséfilo).

Al presentar metabolismo acido de las crasulaceas (fotosintesis CAM, por sus siglas en
inglés), los individuos de T. uiriculata hacen un uso del agua més eficiente que las plantas
con fotosintesis Cj, al fijar CO, principalmente por la noche con la enzima PEPC

(fosfoenol piruvato carboxilasa), cuando el déficit de presion de vapor (DPV) del ambiente
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es rmenor que durante el dia (Dodd et al, 2002). Ademas de la fijacidn nocturna de
carbono via PEPC (fase 1), aigunos organismos con fotosintesis CAM presentan un corto
periodo de fijacién de carbono por la via C5 en las primeras horas del dia (fase I}, lo que
les permite fijar mas carbono {(en comparacion con las plantas limitadas unicamente a la
fijacidbn nocturna) que contribuye a mantener sus tasas de crecimiento, rasgo
pariicularmente importante para organismos de crecimiento lento como es el caso de la
especie T. utriculata, la cual presenta un pequefo pico de asimilacion de CO; entre las 7 y
las 10 horas (indicativo de la fase II; Figura 18), que es mas perceptible durante el periodo
previo a la sequia, cuando los individuos poseen una alta hidratacién (Andrade et al,
2007; Cervera et al., 2007). La presencia de la fase li en los individuos de T. utricufata
aporta cerca del 14% del total de carbono fijado en un dia en ambos sitios de trasplante y
en ambos dias de la sequia (0 y 20). Esta fase |, presente en los individuos de T.
utriculata, incluso después de 20 dias de sequia, puede explicar en parfe la distribucion
de sus poblaciones, al encontrarse éstas en sitios donde existe un suministro constante
de agua, como son la precipitacidn (en la selva alta perennifolia) y ia humedad
proporcionada por la cercania al mar (en el matorral de duna costera), que propicie un
ambiente que no comprometa el estado hidrico de los individuos por la captura de

carbono, con DPV de maximo 2KPa durante las horas en que se presenta la fase Il.

Al igual gue el CRA, la acumulacion nocturna de acido malico se vio disminuida en ambas
poblaciones (SB y Oco) conforme pasaban ios dias de la sequia (Figura 16), debido a que
T. utricufata es una especie CAM obligada (Cushman, 2001; Martin, 1994), en la que una
baja disponibilidad de agua tiende a reducir la ganancia nocturna de carbono en los
individuos {hasta en un 75% en sitios secos como el matorral de duna costera; Ricalde et
al., 2010; Jian-Ying et al., 2005). A pesar de que ambas poblaciones presentaron la
misma tendencia a acumular mas acido malico cuando su CRA era mayor, la poblacién
Oco, superé en mas del doble a la poblacion SB en dicha acumulacion, cuando su CRA
era de ca. 0.9 (Figura 17). Este comportamienio puede estar asociado a la historia de vida
de las poblaciones, siendo que la cantidad de clorofilas presentes en ia poblacién Oco, es
posible que sea mayor en comparacion con la de la poblacién SB, debido a que en su sitio
de origen reciben menos luz que la recibida por esta dlima en su sitio de origen (obs.
pers.; Gonzalez, 2009; Griffiths y Maxwell, 1993; Martin ef al., 1986).
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Cabe recalcar que la relacion entre la cantidad de clorofilas y la acumulacién de &cido
malico, se da de forma que las plantas con mayor cantidad de clorofilas, poseen mas
receptores de luz, por lo que son capaces de captar mas energia para usar en la sintesis
de ciertos carbohidratos (si el carbono se encuentra disponible), como los utilizados para
la sintesis de PEP (fosfoenol piruvato, sustrato de PEPC), lo que desembocaria en una
mayor asimilacion de carbono en forma de acido malico (Dodd ef al., 2002). Sin embargo,
la alta cantidad de acido malico acumulado en la poblacién Oco durante el periodo previo
a la sequia (dia 0) en el bosque meséfilo (Figura 16), no se ve reflejada en la asimilacion
noctuma (Figura 18}, ni en la tasa de transporte de electrones (ETR; Figura 19). Esta
discrepancia podria deberse a tres factores: 1) a que parte del acido malico medido haya
sido derivado del reciclaje (refjjacion) del CO; respirado (Griffiths ef al.,1986); 2) a que los
individuos de la poblacion Oco, al presentar menor suculencia foliar (Figura 15), poseen
una mayor conductancia del meséfilo en comparacién con la poblacion SB {con
suculencia mayor), [o cual define que mayor proporcién del CO, tomado por el estoma
llegue al cloroplasto para ser fijado en acido malico (Griffiths et al., 2008); 3) a que los
electrones de la cadena de transporte de electrones en la poblacién SB, puedan estar
siendo utilizados en un transpaorte de electrones ciclico {no participan en la formacion de
NADPH, sino que son transferidos de nuevo al fotosistema |, en las reacciones de luz de
la fotosintesis), en vez de ser utilizados en las reacciones de fijacion de carbono (ciclo de
Calvin), lo que permite la formacion de ATP y el continuo bombeo de protones para
promover la disipacion de la energia en forma de calor a través de la regulacion del ciclo
de ias xantofilas (Jung y Niyogi, 2008; Bendall y Manasse, 1995; Maxwell y Biggins,
1976), por lo que dicha poblacién aparentaria tener una mayor ETR de la que realmente

utiliza para las reacciones de carbono.

En la tendencia de los individuos a aumentar su suculencia foliar entre los dias 10 y 20 de
la sequia (Figura 15), se pone de manifiesto la posible contraccién de las células,
producto del estrés hidrico, ocasionando que haya mayor nimero de células en un éarea
determinada (Taiz y Zeiger, 2010). En este contexto, después de 20 dias de sequia,
cuando la suculencia foliar en los individuos de T. ufriculata se ve recuperada, existe un
factor que favorece la difusion del COs al interior de las células, minimizando en parte la
limitacion producida por la alta suculencia. Este factor es la diferencia entre las

concentraciones de CO, al interior de la célula (menor concentracion) y en los espacios
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intercelulares (mayor concentracion), que promueve la difusiébn de dicha molécula al

interior de las células (Taiz y Seiger, 2010).

En ambas poblaciones se pone en evidencia que después de someter a los individuos de
T. utriculata a 20 dias de sequia, la asimilacidon de CQO, disminuye a la mitad de la
alcanzada en el periodo previo a la sequia {(dia 0; Figura 18}, debido al compromiso que
existe entre la liberacion de agua vy la captura de carbono para llevar a cabo sus
reacciones de fotosintesis (Jian-Ying et al., 2005). Sin embargo, esta disminucién en la
asimilacion de CO. presenta diferencias dependiendo de las condiciones del ambiente. En
este contexto, se observa que en el sitio con mayor DPV (el matorral de duna costera), la
asimilacién después de 20 dias de sequia disminuye ain méas gue en el sitio con menor
DPV (el bosque meséfilo), debide a una disminucion en la conductancia estomatica, con
el proposito de evitar el exceso de transpiracion que podria desembocar en la desecacion
(Farquhar y O'Leary, 1982).

Otro rasgo en el que presentaron diferencias las pobiaciones, fue la ETR, cuyas
diferencias se hicieron mas evidentes en las mediciones de las curvas de respuesta a la
luz (Figura 22), donde, al estar los individuos de ambas poblaciones sometidos a las
mismas condiciones de temperatura, humedad relativa y luz (0-800 pmol m* s™), se pudo
observar la tendencia de los individuos de la poblacion SB a tener mayor ETR, en
comparacion con los individuos de la poblacién Oco gue siempre mantuvieron valores
mas bajos. Lo anterior indica que la poblacion Oco utiliza una menor cantidad de la luz
absorbida para hacer fotosintesis, pudiendo resultar en un aumento en la disipacién en

forma de calor o, de lo contrario, en fotodario o fotoinhibicidon (Maxwell y Johnson, 2000).

Otra tendencia observada en las curvas de respuesta a la luz, fue que en el bosque
mesoéfilo, las poblaciones no disminuyeron su ETR el dia 20 de la sequia en comparacion
con el dia 0, sin embargo, en el matorral de duna costera se observd una disminucion de
casi la mitad en la ETR de ambas poblaciones entre el dia 0 y 20 de la sequia. Este
comportamiento puede estar dado por el estrés hidrico, asi como por la temperatura de
las hojas (Cuadro 4), ya que altas temperaturas foliares (como es el caso de las
poblaciones en el matorral de duna costera) traen consigo mayores tasas de
transpiracion, ocasionando una disminucién en la apertura estomatica en las hojas de los

individuos (Farquhar y O’Leary, 1982). Dicha disminucion en la apertura estomatica de las
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hojas, desemboca en una menor disponibilidad de CO, al intericr del tejido foliar,

reduciéndose el requerimiento de luz por parte de los individuos (Dodd et al., 2002).

En los valores del rendimiento cuantico del fotosistema Il (OPSII), se puede observar que
a pesar de que después de 20 dias de sequia, ninguna de las poblaciones de 7. utriculata
alcanzd a recuperar la eficiencia cuantica maxima del fotosistema Il (F./Fy,) durante la
noche (Figura 20C y D), las poblaciones mostraron diferentes tendencias a usar la luz,
siendo que la poblacién Oco, proveniente de la selva alta perennifolia (sitic mas
sombreado) fue mas sensible a la luz, al disminuir mas el ®PSIl| durante el dia, y tener
una recuperacion (F,/F) menor en comparacidén con el comportamiento de la poblacidon
SB, proveniente del matorral de duna costera (sitio mas soleado; Figura 1SE, 19F, 20E y
20F). Esto debido a gque el ®PSIl da una medicidon del estado en que se encuenfra el
fotosistema, siendo que durante el dia es una medida de la eficiencia con la que la luz
incidente es utilizada, mientras que en las horas de oscuridad (F,/F,) mide la
recuperacion del fotosistema Il a su maximo valor (0.83) después de un periodo de
actividad durante las horas de luz. La falta de recuperacion durante la noche es indicativo

de fotoinhibicion (Maxwell y Johnson, 2000).

Se consideraron los datos obtenidos de acidez nocturna, de la ETR y de la asimilacion de
CO.,, para determinar si se apoya o rechaza la hipotesis 3, la cual puntualiza que dado
que la poblacién de Tillandsia ufricufata del matorral de duna costera (SB) crece en un
sitio con régimen de lluvias heterogéneo y precipitacion anual limitante, entonces los
individuos de esta poblacidbn se mantendran con tasas fotosintéticas en el tejido foliar
(acumulacion nocturna de acido mélico, tasa de transporte de electrones y asimilacion de
CO,) mas altas durante la etapa de escasez de agua del experimento, en comparacion
con los individuos de la poblacion de la selva alta perennifolia (Oco) que crecen en un sitio
con régimen de lluvias homogéneo y precipitacion anual abundante. En este contexto, es
importante sefialar que la poblacion 3B no mosiré una disminucion drastica en su acidez
nocturna conforme pasaban los dias de la sequia (al disminuirla lentamente alcanzando
valores mayores de acidez noctuma al final del periodo de sequia en comparacion con la
poblacion Oco; Figura 16), que dicha poblacion presentdé mayores tasas de transporte de
electrones (Figura 21) y que presentd mayor asimilacion de CO, en el ambiente mas

adverso (el matorral de duna costera durante el dia 20 de la sequia, al ser el sitio mas
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seco con mayor disponibilidad de luz), en comparacion con la poblacion Oco (Figura 18).

Por todo lo anterior se apoya la hipdtesis 3.

Un rasgo fisiologico que se deriva del radio entre la pérdida de agua y toma de carbono
del ambiente por parte de las plantas, es la eficiencia en el uso de agua (EUA), que suele
presentar valores altos en las plantas CAM debido a la minimizacion de la transpiracion
como resultado de la fijacion de CO, durante la noche, cuando el DPV es bajo (Winter y
Smith, 1996). En el sitio de matorral de duna costera se pudo observar una mayor EUA y
una tendencia a aumentar dicha eficiencia después de la sequia por parte de las dos
poblaciones, sin embargo, en el sitio de bosque mesdfilo, la EUA disminuyé después de la

sequia (Figura 23).

En plantas epifitas del género Tillandsia se han registrado valores de EUA de hasta 244 g
CO,/Kg H2O en nebulofitas (7. wsneoides), sin embargo, en T. utricufata (tanque) los
valores maximos reportados en la literatura son de 26.82 g CO»/Kg H.O (Martin et al,,
datos no publicados, citado por Martin, 1994; Martin y Schmitt, 1989). Los valores de EUA
obtenidos en nuestras mediciones superaron los valores reportados por Martin (1994) en
T. utriculata, debido a que la poblacién Oco tuvo una EUA de 43.1 g COx/Kg H.0 en el
matorral de duna costera, después de la sequia (Figura 23A). En general, la poblacion
Oco presentd mayor EUA después de la sequia, en comparacion con la poblaciéon 3B, lo
que coincide con lo encontrado por Griffiths y colaboradores (1986} en bromeliaceas en

microambientes aridos, en las zonas himedas de los tropicos.

En este contexto, la EUA puede presentar diferencias entre poblaciones dependiendo de
las caracteristicas especificas del sitio de procedencia. Esto dltimo debido particularmente
a que se ha registrado que la sensibilidad de los organismos a la disponibilidad de agua,
moldea en gran parte la distribucidn de éstos en los bosques tropicales, por lo que en
ambientes menos hdmedos se encuentran individuos que presentan estrategias para
enfrentar la baja disponibilidad de agua (Araya et af., 2011; Reyes-Garcia et al.,, 2008;
Engelbrecht et al,, 2007). Estas observaciones coinciden con lo encontrado en este
trabajo, donde la poblacién SB tuvo una mayor eficiencia en el uso del agua estando en el
sitio de matorral de duna costera bajo las condiciones naturales del ambiente (dia O de la
sequia), o que nos habla de una posible adaptacién local por parte de la poblacién ante el
alto DPV de este sitio (Kawecki y Ebert, 2004}.
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En relacion a la hipétesis 4, que sefiala que dado que la poblacidn de Tillandsia utriculata
del matorral de duna costera (SB) crece en un sitio con régimen de liuvias heterogéneo y
precipitacién anual limitante, entonces los individuos de esta poblacion presentaran una
mayor EUA en sus tejidos, en comparacion con [os individuos de la poblacion de la selva
alta perennifolia (Oco) gue crecen en un sitio con régimen de liuvias homogéneo y
precipitacion anual abundante; asi mismo los individuos sometidos a estrés hidrico
{trasplantados en el matotral de duna costera o después de 20 dias de sequia)
incrementaran la EUA en sus tejidos; se apoya que en el matorral de duna costera haya
habido una mayor EUA en general. Sin embargo, la parte en la que se asume que la
poblacion SB presentara mayor EUA gue la poblacion Oco, se rechaza debido a que en la
mayoria de las mediciones se obtuvieron valores mas altos para los individuos de ésta
dlitima. Este comportamienic por parte de la poblacién proveniente de la selva alta
perennifolia, pudo deberse a gue dicha poblacion siempre se encontré mas estresada que
la poblacidon proveniente del matorral de duna costera, posiblemente debido a sus
diferencias en suculencia, siendo que el CRA disminuyd mas lentamente en la poblacion

SB que presentaba mayor suculencia foliar.
Analisis de la plasticidad fisiologica de Tillandsia utriculata

En las normas de reaccion se puede observar que las lineas de ambas poblaciones de
Tillandsia utriculata (SB, del matorral de duna costera; y Oco, de la selva alta perennifolia}
se traslapan o siguen rutas casi paralelas y que no son totalmente rectas, lo que indica
que si existe plasticidad (al haber respuestas diferentes en cada ambiente), que la
magnitud de la plasticidad es la misma para ambas poblaciones y que sigue la misma
direccién (Nafiez-Farfan ef al., 2003). Sin embargo, existen ciertos caracteres en los que
se hace evidente la variacion en las respuestas de los organismos, como es el caso de las
variables acidez y tasa de transporte de electrones (ETR, por sus siglas en inglés)
maxima, las cuales presentaron diferencias entre poblaciones, siendo que en uno de los
ambientes, una poblacion dispara sus valores muy por encima de la ofra. La interaccion
poblacion x ambiente (PxA) en la variable acidez, muestra [a posible heredabilidad de la
plasticidad en ese rasgo o el reflejo del fenotipo desarroliado a partir de las condiciones
en las que se encontraban en sus sitios de origen, que podria ser modificado por el nuevo

ambiente con un pericdo mas prolongade de aclimatacion (Figura 24).
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A pesar de que se presentaron diferencias en el indice de plasticidad de las distancias
fenotipicas (RDPI, por sus siglas en inglés) de cada rasgo, las poblaciones no
presentaron diferencias en su plasticidad fenotipica global, debido a que los rasgos que
presentaron poca variacién (RDPI bajo) lo hicieron en ambas poblaciones, al igual que los
rasgos con una amplia variacion (RDPI alto; Figura 25). En esfte contexto, ambas
poblaciones mostraron valores bajos de RDPI en los rasgos eficiencia cuantica maxima
del fotosistema [l (F./F,,) y contenido relativo de agua (CRA; ca. 0.2), en comparacién con
los demas rasgos, lo que puede deberse a que la plasticidad en ciertos rasgos por parte
de las poblaciones de T. utriculata, asi como la poca variacidn en otros rasgos, pueden
explicar el éxito de la especie en ambientes diferentes (Palacio y Rodriguez, 2007; Parra y
Rodriguez, 2007). Esio debido a que una regulacion en la eficiencia en el uso de agua
(EUA), ETR, asimilacion de CO, y acidez (H+), puede mantener estables los valores de
FJ/Fn y CRA, que son dos de los principales rasgos que reflejan la capacidad de utilizar
los dos recursos mas determinantes en la distribucién de la plantas, como lo son el agua y
la luz {(Laube y Zotz, 2003; Chazdon y Kaufmann 1993; Benzing y Renfrow, 1271).

Los datos obtenidos acerca de la plasticidad fisioldgica de T. ufricufata, no apoyan la
hipbtesis 5, que sefiala que dado que la especie esta presente en habitats con un amplio
rango de condiciones ambientales, entonces las dos pobfaciones evaluadas seran muy
plasticas en su comportamiento fisiolégico al ser sometidas a condiciones ambientales
contrastantes, sin embargo, seran perceptibles diferencias en su fisiologia dependiendo
de su sitio de origen. Esto debido a que, a pesar de que las poblaciones si presentaron
altos valores de RDPI para ciertos rasgos fisiolégicos, no mostraron diferencias en la
magnitud de la plasticidad entre las poblaciones, lo que indica que a pesar de la distancia
que separa a las poblaciones, siguen compartiendo un mismo acervo genético, lo que se
ve reflejado en la poca variacion interpoblacional en su plasticidad fisioldgica (Nufez-
Farfan ef al., 2003).

En general, el efecto de ia altitud de los sitios de trasplante, no produjo diferencias en los
individuos de T. ufricufatfa, debido a que sus tasas fotosintéticas y de transpiracion no se
mostraron afectadas directamente por el factor altitud, sino por otras condiciones
ambientales. Por otro lado, el recurso agua si ocasiond diferencias en los individuos
trasplantados a cada sitio y dentro de cada sitio después de 20 dias de sequia, debido a

que la menor disponibilidad de este recurso se vio reflejada en una disminucion del CRA y
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de la acumulacion de acido malico por parte de los individuos de T. ufriculata. Sin
embargo, aunque se hizo evidente la disminucion de la asimilacién nocturna de CO;
después de 20 dias de sequia, siempre se notd la presencia de la fase Il de CAM. La EUA
también se vio afectada por la disponibilidad de agua, aunque de diferente manera en

cada sitio.

El factor luz, afectd la capacidad fotosintética de los organismos trasplantados a los dos
sitios, siendo que fos individuos de ambas poblaciones, trasplantados al bosque mesdfilo
(sitic mas sombreado} mostraron una menor ETR, en comparacién con los individuos
trasplantados al matorral de duna costera (sitio mas expuesto), que tuvieron una mayor
ETR. A pesar de las diferencias en dicha variable para cada sitio, la F./F; se mantuvo
constante en ambos sitios, a excepcion de la poblacidon proveniente de la selva alta

perennifolia, que disminuyé sus valores en el matorral de duna costera.

BIBLIOGRAFIA

Andrade, J.L. (2003). Dew deposition on epiphytic bromeliad leaves: an important event in
a Mexican tropical dry deciduous forest. Journal of Tropical Ecology 19, 479-488.

Andrade, J.L., E. De la Barrera, C. Reyes-Garcia, M.F. Ricalde, G. Vargas-Soto y J.C.
Cervera (2007). El metabolismo acido de las crasulaceas: diversidad, fisiologia
ambiental y productividad. Boletin de la Sociedad Botanica de México, 81, 37-50.

Araya, Y.N., J. Silvertown, D.J. Gowing, K.J. McConway, H.P. Linder y G. Midgley (2011).
A fundamental, eco-hydrological basis for niche segregation in plant communities.
New Phytologist, 189, 253-258.

Barker, H.D., B.A. Logan, W.W, Adams y B. Demming-Adams (1998). Photochemistry and
xantophyll cycle-dependent energy dissipation in differently oriented cladodes of
Opuntia stricta during the winter. Australian Joumal of Plant Physiology, 25, 95-104.

Bendall, D.S. y R.S. Manasse (1995). Cyclic photophosphorylation and electron transport.
Biochimica et Biophysica Acta, 1229, 23-38.

Benzing, D.H. y A. Renfrow {1971). The significance of photosynthetic efficiency to habitat
preference and phylogeny among Tillandsioid bromeliads. Botanical Gazette, 132,
19-30.

94



Capitulo Il

Benzing, D.H. y W.E. Friedman (1981). Patterns of foliar pigmentation in Bromeliaceae
and their adaptive significance. Selbyana, 5, 224-240,

Bierhuizen, J.F., J.M. Bierhuizen y G.F.P. Martakis (1884). The effect of light and CO, on
photosynthesis of various plants. Gartenbauwissenschaft, 49, 251,257.

Blum, A. (2005). Drought resistance, water-use efficiency and yield potential: are they
compatible, dissonant, or mutually exclusive?. Australian Jourmal of Agricultural
Research, 56, 1159-1168.

Cervera, J.C, J.L. Andrade, E.A. Graham, R. Duran, P.C. Jackson y J.L Simé& (2007).
Photosynthesis and optimal light microhabitats for a rare cactus, Mammillaria
gaumeri, in two tropical ecosystems. Biotropica, 39, 620-627.

Chapin, F.S, A.J. Bloom, C.B. Field y R.H. Waring (1987). Plant responses to multiple
environmental factors. BioScience, 37, 49-57.

Chazdon, R. y S. Kaufmann (1993). Plasticity of leaf anatomy of two rain forest shrubs in
relation to photosynthetic light acclimation. Functional Ecology, 7, 385-394.

CONABIO (2010). Ef Bosque Mesdfilo de Montafia en Meéxico: Amenazas y
Oportunidades para su Conservacion y Manejo Sostenible. Comision Nacional para
el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad, México, D.F., México. 197 p.

Cushran, J.C. (2001). Crassulacean acid metabolism. A plastic photosynthetic adaptation
to arid environments. Plant Physiology, 127, 1439-1448.

De Jong, G. (2004). Evolution of phenotypic plasticity: patterns of plasticity and the
emergence of ecotypes. New Phytologist, 166, 101-118.

Despain, D.G., L.C. Bliss y J.S. Boyer (1970). Carbon dioxide exchange in saguaro
seedlings. Ecology, 51, 912-914.

Dodd, ANN., A.M. Borland, R.P. Haslam, H. Griffiths y K. Maxwell {2002). Crassulacean
acid metaboiism:piastic fantastic. Journal 6f Experimental Botany, 53, 569-580.
Dudley, S.8. (1996). The response fo differing selection on plant physiological traits:

evidence for local adaptation. Evolution, 50, 103-110.

Engelbrecht, B.M.J., L.S. Comita, R. Condit, T.A. Kursar, M.T. Tyree, B.L. Turner y S.P.
Hubbell (2007). Drought sensitivity shapes species distribution patterns in tropical
forest. Nature, 447, 80-83.

Farquhar, G.D. y M. H. O'Leary (1982). On the relationship between carbon isctope
discrimination and the intercellular carbon dioxide concentration of leaves. Australian
Joumal of Plant Physiology, 9, 121-137.

95



Capitulo 1l

Friend, A. e . Woodward (1990). Evolutionary and ecophysical responses of mountain
plants to the growing season environment. Advances in Ecological Research, 20, 59-
124,

Gale, J. (1972). Elevation and transpiration: some theoretical considerations with special
reference to mediterranean-type climate. Journal of Applied Ecology, 9, 691-701.

Gale, J. (2004). Plants and altitude -Revisited. Annals of Botany, 94, 199.

Gianoli, E. (2004). Plasticidad Fenotipica Adaptativa en Plantas, en: Fisiologia Ecolégica
en Plantas, Mecanismos y Respuestas a Estrés en los Ecosistemas, H. Marino (ed).
Ediciones Universitarias de Valparaiso. Valparaiso, Chile. pp. 13-25.

Gonzéalez, C. (2009). Antioxidantes y fotoproteccion en dos especies con metabolismo
acido de las crasulaceas en una selva baja de Yucatan. Tesis de Docterado. Centro
de Investigacidén Cientifica de Yucatan. Mérida, Yucatan, México. 142 p.

Griffiths H. y K. Maxwell (1999). In memory of C.S. Pittendrigh: Does exposure in forest
canopies relate to photoprotective strategies in epiphylic bromeliads? Functional
Ecology, 13, 15-23.

Griffiths, H. (1988). Carbon balance during CAM: an assessment of respiratory CO,
recycling in the epiphytic bromeliads Aechmea nudicaulis and Aechmea fendleri.
Plant, Cell and Environment, 11, 603-611.

Griffiths, H., U. Latge, K.H. Stimmel, C.E. Crook, N.M. Griffiths y JA.C. Smith (19886).
Comparative ecophysioiogy of CAM and C, bromeliads. IlIl. Envrionmental influences
on CO; assimilation and transpiration. Plant, Cell and Environment, 9, 385-393.

Griffiths, H., W.E. Robe, J. Girnus y K. Maxwell (2008). Leaf succulence determines the
interplay between carboxylase systems and light use during crassulacean acid
metabolism in Kalanchoé species. Joumal of Experimental Botany, 59, 1851-1861.

Hamilton, L.S. (1995). Mountain cloud forest conservation and research: a synopsis.
Mountain Research and Development, 15, 259-266.

Haslam, R., A. Borland y H. Griffiths (2002). Short-term plasticity of crassulacean acid
metabolism expression in the epiphytic bromeliad Tilandsia usneocides. Functional
Plant Biology, 29, 749-756.

Jian-Ying, M.A., T. Chen, W. Qiang y G. Wang (2005). Correlations between foliar stable
carbon isotope composition and environmental factors in desert plant Reaumuria

soongonca (Pall.) Maxim. Journal of Integrative Plant Biology, 47, 1065-1073.

96



Capitulo [

Joshi, M.C., J.S. Boyer y P.J. Kramer (1965). Growth, carbon dioxide exchange,
transpiration and transpiration ratio of pineapple. Botanical Gazette, 126, 174-179

Jung, H.8. y K.K. Niyogi (2008). Molecular Analysis of Photoprotection of Photosynthesis,
en: Photoprotection, Photoinhibition, Gene Regulation, and Environment, Demming-
Adams, B., W.W. Adams y A.K. Mattoo {(eds). Springer Science+Bussiness Media.
Amsterdam, Paises Bajos. pp. 127-143.

Kaplan, A., J. Gale y A. Poljakoff-Mayber (1976). Resolution of net dark fixation of carbon
dioxide into its respiration and gross fixation components in Bryophylium
daigremontanium. Journal of Experimental Botany, 27, 220-230.

Kawecki, J. y D. Ebert (2004). Conceptual issues in local adaptation. Ecology Letters, 7,
1225-1241.

Lange, O.L., E.D. Schulze, L. Kappen, M. Evenari y U. Buschbom (1975). CO, exchange
pattern under natural conditions of Caralluma negevensis, a CAM plant of the Negev
Desert, Photosynthetica, 9, 318-326.

Larcher, W. (1983). Physiological PFlant Ecology. 2nd Ed. Springer-Verlag, Berfin,
Alemania. 513 p.

Laube, 3. y G. Zotz (2003). Which abiotic factors limit vegetative growth in a vascular
epiphyte? Functional Ecology, 17,598-604.

Lee, D.W. v R. Graham (1986). Leaf optical properties of rain forest sun and extreme
shade plants. American Journal of Botany, 73, 1100-1108.

Lee, DW., R.A. Bone, S.L. Tarsis y D. Storch (1990). Correlates of leaf optical properties
in tropical forest sun and exireme-shade plants. American Journal of Botany, 77,
370-380.

Leegood, R.C., P.J. Lea, M.D. Adcock y R.D. Haeusler (1995). The regulation and control
of photorespiration. Journal of Experimental Botany, 46, 1397-1414.

Martin, C.E. (1994). Physiological Ecology of the Bromeliaceae. The Botanical Review, 60,
1-82.

Martin, C.E. y A.K. Schmitt (1989). Unusual water relations in the CAM atmospheric
epiphyte Tillandsia usneoides L. (Bromeiiaceae). Botanical Gazette, 150, 1-8.

Martin, C.E., C.A. Eades y R.A. Pitner (19886). Effects of irradiance on crassulacean acid
metabolism in the epiphyte Tillandsia usneoides L. (Bromeliaceae). Plant
Physiology, 80, 23-26.

97



Capitulo [l

Maxwell, C., H. Griffiths, A.M. Borland, M.S.J. Broadmeadow y C.R. McDavid (1992).
Photoinhibitory responses of epiphytic Guzmania monostachia during dry season in
Trinidad maintain photochemical integrity under adverse conditions. Piant, Cell and
Environment, 15, 37-47.

Maxwell, K. y G.N. Johnson (2000). Clerophyll fiuorescence- a practical guide. Journal of
Experimental Botany, 51, 659-668.

Maxwell, P.C. y J. Biggins (1976). Role of cyclic electron transport in photosynthesis as
measured by photoinduced turnover of Py in vivo. Biochemestry, 15, 3975-3981.

Moradshahi, A., H.M. Vines y C.C. Black (1977). CO, exchange and acidity levels in
detached pineapple, Ananas comosus (L.), Merr., leaves during the day at various
temperatures, O, and CQO, concentrations. Plant Physiology, 59, 274-278.

Neales, T.F. (1973). The effect of night temperature on CO, assimilaton, transpiration and
water use efficiency in Agave americana L. Australian Journal of Biological Sciences,
26, 705-714.

Nobel, P.S. (1977). Water relations and photosynthesis of a barrel cactus, Ferocactus
acanthodes in the Colorado desert. Oecologia, 27,117-133.

Nobel, P.S. (2009). Physicochemical and Environmental Plant Physiology. Fourth edition.
Elsevier Academic Press. Ottawa, Canada. 582p.

Novak, S.J., R.N. Mack y D.E. Soltis (1991). Genetic variation in Bromus tectorum
(Poaceae): population differentiation in its North American range. American Journal
of Botany, 78, 1150-1161.

Nufez-Farfan, J., S.A. Careaga, J. Fomoni, L. Ruiz-Montoya y P.L. Valverde (2003). La
evolucién de la plasticidad fenotipica. TIP Revista Especializada en Ciencias
Quimico-Biolagicas, 6, 16-24.

Ogren, W.L. (1984). Photorespiration: Pathways, regulation and meodification. Annual
Review of Plant Physiology, 35, 415-422.

Osmond, C.B. (1981). Crassulacean acid metabolism: a curiosity in context. Annual
Review of Plant Physiology, 29, 379-414.

Palacio, K. y N. Rodriguez (2007). Plasticidad fenotipica en Lipia alba (Verbenaceae) en
respuesta a la disponibilidad hidrica en dos ambientes luminicos. Acta Bioldgica
Colombiana, 12, 187-198.

98



Capitulo Ilf

Parra, E., N. Radriguez (2007). Piasticidad fenotipica de Lippua alba y Lippia origancides
(Verbenaceae) en respuesta a la disponibilidad de luz. Acta Biologica Colombiana,
12, 91-102.

Pigliucci, M. (2001). Phenolypic Plasticity. Beyond Nature and Nurture. Baltimore: The
John Hopkins University Press. Baltimore, Maryland, USA. 344 p.

Rendowsky, J. (1978). Vegetacioén de México. Editorial Limusa. México, D.F., México. 432
p.

Reyes-Garcia, C. (2005). Niche differentiation in coexisting CAM bromeliads from the
seasonally dry forest of Chamela (México). Tesis de doctorado. University of
Cambridge. Cambridge, UK. 205 p.

Reyes-Garcia, C., H. Griffiths, E. Rincén y P. Huante (2008). Niche differentiation in tank
and atmespheric epiphytic bromeliads of a seasonally dry forest. Biotropica, 40, 168-
175.

Ricalde, M.F., J.L. Andrade, R. Duran, J M. Dupuy, J.L. Sima, R. Us-Santamaria y L.S.
Santiago (2010). Environmental regulation of carbéon isotope composition and
carssulacean acid metabolism in three plant comunities along a water availability
gradient. Oecologia, 164, 871-880.

Salisbury, F.B. y C.W. Ross (1992}). Plant Physiology. Wadsworth Pub. Co., Universidad
de California. Sacramento, California, USA. 682 p.

Schmalhausen, |. |. (1949). Factors of Evofution. Blakiston Co. Madison, Wisconsin, USA.
327 p.

Segel, LH. {(1976). Enzyme Kinetics. John Wiley and sons (eds). A Wiley-Interscience
Pubiication. Sacramento, California, USA. 957 p.

Smith, W.K. y R. Donahue (1991). Simulated effect of altitude on photosynthetic O, uptake
potential in plants. Plant, Cell and Environment, 14, 133-136.

Suitan, S.E. y F.A. Bazzaz (1993a). Phenotypic plasticity in Polygonum persicaria. 1.
Diversity and uniformity in genotypic norms of reaction to light. Evolution, 47, 1009-
1031.

Sultan, S.E. y F.A. Bazzaz (1993b). Phenotypic piasticity in Polygonum persicaria. |l.
Norms of reaction to seoil moisture and the maintenance of genetic diversity.
Evolution, 47, 1032-10489.

Sultan, S.E. y F.A. Bazzaz, (1993c). Phenotypic plasticity in Polygonum persicaria. Ill. The

evolution of ecological breadth for nutrient environment. Evolution, 47, 1050-1071.

99



Capitulo I

Taiz, L., E. Zeiger (2010). Plant Physiology. Sinauer Associates, Incorporated,
Sunderiand, Massachusetts, USA. 700 p.

Terashima, I., T. Masuzawa, H. Ohba y Y. Yokoi (1995). Is photosynthesis suppressed at
higher elevation due to low CO, pressure? Ecology, 76, 2663-2668.

Torres, W., M. Méndez, A. Dorantes y R. Durédn (2010). Estructura, composicion vy
diversidad del matorral de duna costera en el litoral yucateco. Boletin de la Sociedad
Botanica de México, 86, 37-52.

Valladares, F., D. Sanchez y M. Zavala (2006). Quantitative estimation of phenotypic
plasticity: bridging the gap between the evolutionary concept and its ecological
applications. Journal of Ecology, 94, 1-14.

Valladares, F., J. Wright, K. Lasso y R. Pearcy (2000). Plastic phenotypic response to light
of 16 congeneric shrubs from a Panama rainforest. Ecology, 81, 1925-1936.

Vargas-Soto, J.G., J.L. Andrade y K. Winter (2009). Carbon isotope composition and
mode of photosynthesis in Clusia species from Mexico. Photosynthetica, 47, 33-40.

Via, S. y R. Lande (1985). Genotype-environment interaction and the evolution of
phenotypic plasticity. Evolution, 39, 505-522.

Williams, D.G., R.N. Mack y R.A. Black (1995). Ecophysiology of introduced Pennisetum
setaceum on Hawaii: the role of phenotypic plasticity. Ecology, 76, 1569-1580.
Winter, K. y J.A.C. Smith {1996). Crassufacean Acid Metabolism. Springer-Verlag, Berlin,

Alemania. 488 p.

100



Capitulo IV

DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

En el presente trabajo se caracterizd morfologicamente a individuos de Tillandsia
ufriculata provenientes de dos poblaciones de ambientes con condiciones contrastantes,
el matorral de duna costera de San Benito, Yucatan, con lluvias estacionales, altas
temperaturas y baja humedad relativa durante el dia; y la selva alta perennifolia de
Ocosingo, Chiapas, con lluvias todo el afo, temperaturas medias a templadas y alta
humedad relativa que se mantiene mas constante bajo el dosel. Se encontré que la
densidad de tricomas foliares de los individuos de las dos poblaciones mostro variacion
entre éstas, aunque en el sentido opuesto al esperado, con mayor densidad de tricomas
foliares en individuos de la selva alta perennifolia. Sin embargo, para la densidad de
estomas en ias hojas, no se encontraron diferencias entre las poblaciones (datos con los
que se rechaza la hipdtesis 1 de este trabajo, que estipula que dado que ia poblacién de
Tillandsia utriculata del matorral de duna costera crece en un sitio con régimen de lluvias
heterogéneo y precipitacién anual limitante, entonces los individuos de esta poblacion
presentaran una menor densidad estomatica y una mayor densidad de fricomas foliares,
en comparacion con los individuos de la poblacion de la selva alta perennifolia que crecen
en un sitio con régimen de lluvias homogéneo y precipitacion anual abundante), debido
probablemente a que no existe diferenciacion genética para dicho rasgo entre ambas
poblaciones o a que la especie es poco sensible morfologicamente a estimuios
ambientales, como la disponibilidad de agua y luz (Schliter ef al., 2003; Martin ef al.,
1985).

Considerando gue los individuos de ambas poblaciones mostraron similitudes en ciertos
caracteres morfologicos como el area de la hoja, la aliura de la roseta y la densidad
estomatica, se procedié a evaluar el uso del agua y la luz en dichos individuos de T.
utriculata al ser sometidos a sequia en dos ambientes contrastantes, uno de matorral de
duna costera y otro de bosque mesofilo {de condiciones ambientales similares a la selva
alta durante los meses de duracion del experimento). Los resultados muestran que el
recurso agua ocasion¢ diferencias en los individuos trasplantados a cada sitio y dentro de
cada sitio después de 20 dias de sequia, debido a que la menor disponibilidad de este

recurso, se vio reflejada en una disminucion del contenido relativo de agua en el tejido
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foliar (CRA), siendo que las hojas de los individuos de la poblacion proveniente del sitio
seco presentaron una menor tendencia a la desecacién {dato que apoya la hip6otesis 2,
que estipula que Dado que la poblacion de Tillandsia utricufata del matorral de duna
costera crece en un sitio con régimen de liuvias heterogéneo y precipitacion anual
limitante, entonces los individuos de esta poblacién conservaran el contenido relativo de
agua de su tejido foliar durante la etapa de escasez de agua del experimento, en
comparacién con los individuos de la poblacién de la selva alta perennifolia que crecen en
un sitio con régimen de lluvias homogéneo y precipitacién anual abundante); disminucion
de la acumulacién de acido malico en el tejido foliar, con una mayor acumulacién en
individuos de la poblacién proveniente del sitio humedo (selva alta perennifolia), con
posibilidad de refijacion del carbono respiradoc aunada a una mayor conductancia del
mesofilo por tener hojas menos suculentas; y disminucion de la asimilacién de CO; en el
tejido foliar, ya que en el dia 0, la poblacion proveniente del ambiente himedo (selva aita
perennifolia) asimilé méas CO, que la proveniente del ambiente seco (matorral de duna
costera), pero en el dia 20 se invirtid la tendencia, lo que pone en evidencia una mayor
capacidad de los individuos de la poblacion del ambiente seco para acumular CO, bajo
condiciones de estrés hidrico. Sin embargo, pese a que se hizo evidente dicha
disminucion en la asimilacién de CO,, los individuos de ambas poblaciones siempre
mostraron la presencia de la fase 1l de CAM, con un aporte de cerca del 14% del carbono

fijado.

La eficiencia en el uso de agua (EUA) en el tejido foliar de los individuos también se vio
afectada por la disponibilidad de agua, aunque de diferente manera entre poblaciones y
en cada sitio. En este sentido, en el sitio seco (matorral de duna costera) la poblacién
proveniente del ambiente seco (SB) presenté valores superiores a los de la poblacién
proveniente del sitio himedo, invirtiendose esta tendencia en el sitio himedo (bosque
mesofilo). Con este comportamiento se puede identificar la posible presencia de
adaptacién local por parte de la poblacién proveniente del ambiente seco (ya que ésta
permanecié en su sitio de origen), debido a que sélo en ese sitio presentd mayor EUA que
la poblacién proveniente del sitio hiumedo, la cual, probablemente, siempre se encontrd
mas estresada (dato que rechaza la primera parte de la hipdtesis 4 que puntualiza que
dado que la poblacion de Tilfandsia utricu/ata del matarral de duna costera crece en un

sitio con régimen de lluvias heterogéneo y precipitacion anual limitante, entonces los

102



Capitulo IV

individuos de esta poblacién presentaran una mayor eficiencia en el uso de agua en sus
tejidos, en comparacién con los individuos de la poblacién de la selva alta perennifolia que
crecen en un sitio con régimen de lluvias homogéneo y precipitacion anual abundante; y
apoya la segunda parte de la hipdtesis, que estipula que los individuos sometidos a estrés
hidrico incrementaran la eficiencia en el uso de agua en sus tejidos {Kawecki y Ebert,
2004).

El factor luz afectd la capacidad fotosintética de los organismos trasplantados a los dos
sitios, siendo que los individuos (de ambas poblaciones) trasplantados al sitio mas
sombreado (bosque mesdfilo) mostraron una tendencia a tener una menor ETR, en
comparacion con los individuos trasplantados al sitio mas expuesto (matorral de duna
costera). A pesar de las diferencias en las tasas de transporte de electrones para cada
sitio, la eficiencia cuantica méxima del fotosistema Il (F./F,), se mantuvo constante en
ambos sitios, a excepcion de la poblacion proveniente del ambiente himedo (selva alta
prennifolia; Oco) que disminuyd sus valores en el sitio seco (matorral de duna costera).
Este comportamiento pone en evidencia la mayor sensibilidad de los individuos de la
poblacion Oco a la baja disponibilidad de agua, que ocasiona el cierre estomatico y por
consecuencia una baja disponibilidad de CO; al interior del tejido foliar. Esta reduccién en
el CO, disponible, disminuye la actividad del ciclo de Calvin (destino principal de los
productos de la cadena de electrones), provocando un exceso de energia en los
fotosistermnas, que puede resultar en una fotoinhibicién © en una baja recuperacién de los
fotosistemas en el periodo nocturno inmediato (Dodd ef al., 2002; Maxwell y Johnson,
2000). Aungue de manera adicional podria relacionarse a la menor capacidad de
recuperacion de los fotosistemas |l de los tejidos foliares de individuos de la poblacion
Oco, con el ambiente de baja disponibilidad de energia luminica en el que crecen
naturalmente, en comparacion con los individuos de la poblacién SB proveniente de un
ambiente con alta disponibilidad de este recurso {datos que, junto con los valores de
acidez e intercambio gaseoso, apoyan la hipotesis 3, que estipula que dado que la
poblacion de Tillandsia utriculata del matorral de duna costera crece en un sitio con
régimen de lluvias heterogéneo y precipitacién anual limitante, entonces los individuos de
esta poblacidén se mantendran con tasas fotosintéticas en su tejido foliar rmas altas durante

la etapa de escasez de agua del experimento, en comparacién con los individuos de la
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poblacién de la selva alta perennifolia que crecen en un sitio con régimen de lluvias

homogéneo y precipitacién anual abundante; Givnish, 1988; Bjérkman, 1981).

E! efecto de la temperatura del aire se vio reflejado en la temperatura de las hojas, la cual
fue mayor en el sitic seco (matorral de duna costera) en comparacion con el sitic himedo
{bosque mesdfilo). Esta diferencia en la temperatura dio como resultado una disminucion
de casi la mitad en la ETR de ambas poblaciones entre el dia 0 y 20 de la sequia, en el
sitio seco. En base a la informacion anterior, es impertante considerar que la combinacion
de los diferentes factores ambientales (agua, luz, temperatura, etc.), asi como las
caracteristicas propias de cada organismo (morfologia, fisiologia, historia de vida, etc.)
determinan el comportamiento de éstos en sitios particulares {Ricalde ef al., 2010; Barker
et al., 1998; Benzing y Renfrow, 1971).

Al obtener las normas de reaccién y el indice de plasticidad de las variables fisiolégicas no
se mostraron diferencias entre las poblaciones, lo que indica que a pesar de la distancia
que separa a éstas, siguen compartiendo un mismo acervo genético, lo gque se ve
reflejado en la poca variacién interpoblacional en su plasticidad fisiologica (hechos con los
que se rechaza la hipdtesis 5 que puntualiza que dado que la especie Tillandsia utriculata
esta presente en habitats con un amplio rango de condiciones ambientales, entonces los
individuos de las dos poblaciones seran muy plasticos en su comportamiento fisiclégico al
ser sometidos a condiciones ambientales contrastantes, sin embargo, presentaran
diferencias en su fisiclogia dependiendo del sitio de origen de la poblacion; Nafez-Farfan
et al., 2003). De igual forma, ia plasticidad en ciertos rasgos por parte de los individuos
{en este caso H', EUA, etc.), asi como la menor plasticidad en otros rasgos (CRA y F./Fy.).
pueden explicar el éxito de la especie en ambientes diferentes, debido a que una
regulacion en los rasgos plasticos, puede mantener estables los rasgos menos plasticos

(Palacio y Rodriguez, 2007; Parra y Rodriguez, 2007)

PERSPECTIVAS

Como consecuencia de! cambio climatico se espera un aumento en la temperatura y en la
intensidad de los eventos de precipitacion y sequia del planeta (Orellana ef al., 2008;

Arellano y de las Rivas, 2006). En este contexto, es de gran importancia realizar este tipo
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de estudios en mas especies para predecir como reaccionaran los individuos ante dichos
cambios en el ambiente. Esta informacién podria servir de apoyo para dar mas realismo a

los modelos de escenarios futuros y para disefiar un posible plan de conservacion.

En el presente trabajo se eligieron organismos cercanos entre si en cada sitio de colecta
con el fin de tener una mayor probabilidad de obtener individuos que compartieran al
menos un progenitor. En este sentido, seria de gran utilidad realizar las manipulaciones y
las mediciones en clonas de un genotipo representativo para cada poblacién. Lo anterior
con el objetivo de minimizar la variacion fisioloégica producida por la variabilidad genética
intrapoblacional y con esto observar solamente la variacién interpoblacional producida por

los cambios en el ambiente.

Un aspecto interesante de la plasticidad seria identificar si existen cambios en cada rasgo
fisiologico a lo ilargo de la vida de los individuos. Para esto se requeriria monitorear
individuos de 7. ufriculata desde la etapa de semilla en su sitio de origen y realizar
trasplantes frecuentes para probar si la capacidad de responder al ambiente en etapas
tempranas del desarrollo es la misma que en etapas tardias en los individuos de T.

utriculata.

Estudios de plasticidad podrian llevarse a cabo en plantas cultivadas con el fin de obtener
informacion 0fil acerca de sus respuestas fenotipicas a un rango especifico de
condiciones ambientales. Con esto se pondria en evidencia el ambiente en el que dichos
organismos obtienen sus valores maximos y minimos para cada variable fisiologica, para
posteriormente elegir las expresiones fenotipicas deseadas y proponer un sisterna de
produccién que maximice el uso de los recursos disponibles v sea mas compatible con el

medio ambiente.
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