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I Resumen 
I 
I 

Lal ecofisiología de las bromelias epífitas se ha estudiado principalmente en selvas altas y 
medianas, I existiendo pocos estudios de su desempeiio en sitios con condiciones ambientales 
extremosas como lo es la selva baja, donde existe gran disponibilidad de agua en una estación 
durante lal cual se reduce la disponibilidad de luz. En este estudio se midieron las respuestas 
fotosintéticas y anatómicas ante cambios estacionales en la disponibilidad de agua y de luz en seis 
especies epífitas del género Tillandsia de la selva baja caducifolia de Chamela, Jalisco. El ambiente 
lumínico del sitio se caracterizó por medio de la fotografía hemisférica, encontrándose una gran 
variabilidad temporal y espacial, con gran penetración de luz (incluso en la temporada de lluvias) a 
estratos m~dios de cerca de 3.5 m. Se midieron cambios estacionales en pigmentos fotosintéticos y 
concentración de ácido málico, encontrándose una relación positiva entre la concentración anual de 
carotenos y la concentración anual de ácido málico, posiblemente debido a la importancia de la 
fotoprotección en este ambiente. La variación estacional en la concentración de ácido málico 
presentó tres patrones diferentes, un pico de actividad fotosintética a principio de la sequía en las 
plantas at,,'¡osféricas, cuya resistencia a la sequía les permite mantener el funcionamiento de su 
aparato fotbsintético a capacidad máxima en esta etapa del año cuando la luz ya no es limitante. La 
especie T Ipseudobaileyi, una atmosférica mirmecofílica, presentó un segundo pico de máxima 
actividad al principios de lluvias, cuando las hormigas se encontraban activas. Las especies tanque 
presentarOl\ su pico de máxima actividad a principios de lluvias, cuando hay abundancia de agua y 
nutrientes, :siendo la luz siempre abundante'para estas plantas que suelen ubicarse en las partes altas 
de los árboles. Se midió la densidad y tamaño de tricomas y estomas en el haz y el envés de plantas 
expuestas JI sol y sombreadas; así como los ángulos de orientación de las plantas y los ángulos de 
inclinación'l de las hojas de las especies estudiadas. Se calculó la cantidad de luz interceptada por 
superficies I con diferentes orientaciones y ángulos de inclinación, utilizando la fotografía, 
hemisférica, con el fín de elucidar posibles estrategias de captación de luz presentes en las especies 
estudiadas.1 Se encontró que aquellas especies cuyas hojas presentaban ángulos de inclinación que 
tendían a li horizontalidad, tenían generalmente una mayor densidad de tricomas en el haz de plantas 
expuestas; r,ientras que las especies que presentaban ángulos foliares que tendían a la verticalidad 
presentaban mayor densidad de tri comas en el envés y estomas de menor tamaiio. T barframii, T 
drepanocla'da y T pseudobaileyi presentaron orientaciones preferenciales que les permitían evadir 
los máxim6s niveles de radiación en los meses más secos. 
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1. INTRODUCCIÓN 

Ecofisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género TiIlandsia. 
( 

ES,tudios que evalúan la respuesta fotosintética a cambios en la disponibilidad de 
, 

agua y de. luz en las plantas que presentan un metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM, 

por sus siglas en inglés) han encontrado que existe una variabilidad extensa en las respuestas 

dependierido del ambiente en el que habita la planta, por ejemplo, dentro de las cactáceas , 
I 

estudiadas, las epífitas tienden a preferir valores menores de radiación que las cactáceas 

terrestres,! de 6 mol m'z d,l para epífitas y de 20 a 27 mol m'z d,l para cactáceas terrestres 
l· Z I 

(valores i~stantáneos más frecuentes de 700 y 1600 ¡.tmol m' s' respectivamente) (Acevedo 

el al. 1993, Nobel y Hartsock 1983, Adams el al. 1987, Nobel y Hartsock 1990, Andrade y , 
Nobel 1996). Sin embargo, dado que los estudios realizados se limitan a pocas especies, no 

se pueden l realizar generalizaciones. 
I 
, 

En el caso de las bromeliáceas, los estudios realizados también muestran una gran 

flexibilidad fotosintética como familia, ya que además de tener miembros con fotosíntesis 
1 

C3, los iridividuos que presentan metabolismo CAM pueden tener una gran variedad de , 
preferenci~s lumínicas. La mayoría de las bromeliáceas terrestres tipo CAM que han sido 

I 

estudiadaS, se encuentran adaptadas a condiciones de sombra (Medina el al. 1986, Griffiths 
! 

1988, Martin 1994, Skillman y Winter 1997). Las de hábito epífito presentan diversas , 
respuestas' dependiendo de la especie. Pittendrigh (1948)' las clasifica en tres grupos: , 

I 
tolerantes ,a la sombra, de sol y expuestas. Miembros de los tres grupos se desempeñan bien 

a altas intensidades lumínicas (1,200 ¡.tmol m'z S'I), pero los tolerantes a la sombra tienen 
I 

valores altos de fotosíntesis aún en radiaciones bajas (200-300 ¡.tmol m'z S,I; Benzing y 

Renfrow ],971, Martin el al. 1986). 

En, las bromeliáceas CAM, tanto terrestres como epífitas, se ha observado que la 

escasez cte agua causa una disminución en la acidez nocturna y en la conductividad 
, 

estomátici\ (Martin y Adams III 1986, Medina el al. 1986, Nowak y Martin 1997, Zotz y 
I 

Andrade 1998). La tolerancia a la sequía depende en gran medida de la especie, pero 

existen estrategias conspicuas para contrarrestarla como lo es la disminución de la toma de 

COz externo y la reutilización del COz interno que se deriva de la respiración (Griffiths el al. 

1986, Martin y Adams III 1986, Martin 1994, Nowak y Martin 1997). El tiempo de 
, 

recuperación de la actividad fotosintética después de una sequía prolongada puede ser 
, 

I 

2 



Ecofisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género Tilland'iia. 

menor a '24 horas en la bromeliácea atmosférica (fase juvenil) y tanque (fase adulta) 

Tillandsia deppeana (Adams III y Martin 1986b). 
I 

Se' considera que, en general, las bromeliáceas son menos tolerantes a la sequía que 
I 

las cactáceas (Medina el al. 1986); sin embargo, al comparar estudios de Tillandsia ionanlha 

y de Opu,!lia ficus-indica observamos que después de 60 días de sequía las dos muestran 

una dismÜmción similar en la acumulación de ácido málico (25% y 30% del valor máximo 

respectiva1mente) (Acevedo el al.1983, Nowak y Martin 1997), 

La' acidez nocturna suele ser un indicador más sensible del estrés por escasez de agua 
I 

que la concentración de clorofila en plantas CAM (Adams III el al. 1987). El clorénquima, 

tejido dor/de se encuentran los pigmentos fotosintéticos, se conserva durante los primeros 
I , 

días de sequía transportando agua del parénquima acuífero a este tejido para mantener la 
, 

actividad fisiológica (Nowak y Martin 1997), 

Po~ otro lado, la concentración de clorofilas es muy sensible a cambios en la 

radiación .fotosintéticamente activa (RFA; 400-700 nm) disminuyendo considerablemente 

ante alta radiación (Nobel y Hartsock 1983), Las bromeliáceas que reciben sombra suelen 

tener mayores concentraciones de clorofila que las expuestas, mientras que la razón de . ~ 

clorofila a/b no presenta diferencias (Martin el al. 1985, Martin el al. 1986). La 
I 

concentración de clorofila suele ser mayor en bromeliáceas tipo tanque que en las 

atmosféricas (Benzing y Renfrow 1971, Adams III y Martin 1986a). Young (l993b) 
I 
, 

encontró que, contrario a lo descrito para otras plantas, las bromeliáceas de sombra 
I 

presentaban acumulación de carotenos. 

La! distribución y abundancia de los tricomas depende de varios factores entre los 
I 

cuales se han estudiado: la estrategia de nutrición de cada especie, la posición en la hÓja y la 

concentración de sal en la precipitación. Las bromeliáceas tanque tienden a presentar una 

gran densi'dad de tri comas en la base de las hojas y pocos en las partes distales, ya que estas 

estructuras podrían dificultar que el agua resbalara hacia el tanque o facilitar su evaporación; , , 
por otro I~do las epífitas atmosféricas presentan una gran densidad de tri comas a lo largo de , 
toda la hoja (Adams y Martin 1986a, Benzing 1990, Martin 1994). En el género Tillandsia, 

generalmehte se presenta una diferencia en la densidad de tri comas en el haz y envés, pero 
I 

depende de la especie cuál es la cara más protegida (Benzing y Renfrow 1971, Smith el al. 
I 

1985). Gómez y Winker (1991) observaron que el número y tamaño de tricomas también 

3 
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podía variar cuando br~meliáceas epífitas de manglar eran sometidas a altas concentraciones 

de sal en el agua y otras eran regadas con agua común. 

M\lchas plantas han mostrado plasticidad en la producción de tri comas al ser 

sometidas a diferentes intensidades de luz, siendo más abundantes en las plantas más 

expuestas, (Bj6rkman y Demming-Adams 1995, Pérez-Estrada el al. 2000). Este fenómeno 
, 

no se ha demostrado .en las bromeliáceas que tienen hojas perennes que se enfrentan a una 

gran variedad de condiciones ambientales, contrario a la mayoría de las plantas de selvas 
I 

estacionales que presentan hojas estacionales cuyos atributos cambien según las condiciones 

ambientales (Kitajima el al. 1997). Los estomas en las bromeliáceas epífitas tienden a ser 

menos nu'merosos y más pequeños que los de las bromeliáceas terrestres (Martin 1994). Su , 
densidad ~uele ser mayor en la punta de la hoja con respecto a la base (Smith el al. 1985) 

Los estudios anteriores a este trabajo han cubierto diversos aspectos fisiológicos y 

ecológico:s de la fotosíntesis de bromeliáceas epífitas, sin embargo, la mayoría se han 

llevado a,cabo en laboratorio, controlando algún factor fisiológico. Los escasos estudios de 
I 

epífitas hechos en campo comprenden selvas tropicales húmedas (con pocos meses de 
I 

sequía durante los cuales las lluvias generalmente disminuyen, más no desaparecen) y 

bosques templados (Pittendrigh 1948, Martin y Siedow 1981, Smith el al. 1985, Griffiths el 
I 

al. 1986,1 Lüttge el al. 1986, Smith el al. 1986 a y b, Zotz y Andrade 1997). El presente 

estudio realiza un seguimiento del comportamiento fotosintético de seis especies del género 

Tillandsia a lo largo de una prolongada sequía de ocho meses y en la época de lluvias, 
, 

durante fas cuales no sólo la disponibilidad de agua se ve afectada drásticamente, sino 

también la disponibilidad de luz al ser una selva caducifolia. Es posible que las especies de , 

la selva baja caducifolia presenten diferencias fisiológicas y anatómicas con las especies 

antes estudiadas para otros ecosistemas debido a que se enfrentan a condiciones más 
, 

extremas; Por otro lado, la plasticidad en la producción de estomas y tri comas, en individuos 

sometidos a microambientes contrastantes de luz sólo se ha estudiado previamente en una 

especie del género Tillandsia, sin encontrarse diferencias entre tratamientos. Será la primera 
, 

vez que se estudien las estrategias de captación de luz de las bromeliáceas epífitas tomando 

en cuenta la orientación de las plantas y el ángulo de inclinación de sus hojas. 

4 
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I 

2. ANTE(:EDENTES 

1.1 Las Ekífitas y su Ambiente 

El Ambiente Epifito 

Uria epifita cuenta con una alta disponibilidad de luz sin tener que invertir en la 
I 

construcción de fustes y grandes sistemas vasculares. A cambio del acceso a este recurso y 
I 

de la oportunidad de ocupar un espacio preferencial en el dosel, que las aísla de algunos 

depredadrires, las epifitas se enfrentan a condiciones adversas como lo es vivir en un 

ambiente ¡árido, pobre en nutrientes, temporal y fragmentado (Richards 1996). El ambiente 

en el doseL es para un individuo epífito un sitio árido, ya que al no tener acceso a la 
I . 

humedad jde la tierra deben obtener agua durante los eventos de precipitación, los cuales 

pueden ser estacionales aún en selvas húmedas (Smith el al. 1986a, Benzing 1990, Richards 
I 

1996). El I ambiente es pobre en nutrientes, los cuales se obtienen de lixiviados de las hojas 

superiores, polvo, componentes atmosféricos disueltos en lluvia y de acumulación de , 
materia 0tgánica en ramas horizontales, horquetas u hormigueros (Benzing y Renfrow 1980, 

Benzing 1990, Richards 1996). 

El: ambiente epifito es temporal, existiendo g~neralmente una ventaja en cuanto a la 
I 

adquisición de luz para los individuos que se establecen en ramas jóvenes y delgadas, pero 
, 

teniendo bu este caso mayor riesgo de perder el anclaje por la ruptura de la rama (Hiet; 
I 

1997). La colonización de un sustrato discontinuo, por arriba del nivel del suelo y algunas 
I 

veces inclinado puede representar una limitante para la vida de una epifita (Richards 1996). 
I 

Las epifitas presentan mecanismos especiales para sobrevivir y perdurar en el doseL 
I 

Existen diversos caracteres que les permiten una mayor eficiencia de uso de agua, la 
I 

protecció~ de la radiación solar y el mayor aprovechamiento de los recursos. Dentro de las 

estrategias que se observan en algunas epifitas vasculares está el contar con un metabolismo 
, 

ácido de I las crasuláceas (CAM) que les permite disminuir la pérdida de agua por 
I 

transpira¿ión al abrir los estomas casi exclusivamente por la noche. Es común la presencia 
I 

de caracteres anatómicos xeromórficos, muchos de los que han sido ampliamente estudiados 
, 

para plan~as terrestres que viven bajo estrés hídrico, como son la presencia de tri comas 

(Lüttge e( al. 1986, Jones 1992, Pérez-Estrada el al. 2000), ceras reflejantes (Jones 1992) y 

la disminución del tamaño de las hojas (Jones 1992, Fransworth y Ellison 1996, Hunter 
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1997). LIS epífitas presentan bajas, tasas de crecimiento, tamaños pequeños y una 

produccióp poco abundante de semillas, caracteres asociados a ambientes donde los 

nutrientes ,son escasos (Benzing y Renfrow 1980). 

La;epífitas tienen una gran importancia para los ecosistemas en los que se presentan 
I 

debido a sus interacciones con otros organismos y a su papel en los ciclos de nutrientes. , , 
Éstas constituyen hábitat s para diversas especies de reptiles, anfibios y artrópodos (Richards 

I 

1996, Dejean y Olmsted 1997). En su biomasa, las epífitas pueden llegar a acumular hasta el 

45% de l~s nutrientes presentes en el follaje de un ecosistema (Nadkarni 1984) y presentar 
, 

una biomasa igual a la del árbol que las sostiene (Benzing 1990). Las epífitas actúan algunas 

veces pr~longando los pulsos de nutrientes, ya que retienen momentáneamente los 

nutrientes: atmosféricos que caen en la precipitación y que de otra manera llegarían 

rápidamente al suelo del ecosistema y podrían no ser aprovechados en su totalidad 

(Nadkarni;1981,1984). 

Distribución Taxonómica de las Epijitas 

AProximadamente el 10% de las plantas vasculares son epífitas; estas plantas son , 
abundantes en las selvas pudiendo llegar a representar hasta el 30% de la flora vascular 

(Benzing, iI 990). Sin embargo, dadas las características particulares del ambiente epífito no 

todos los grupos vegetales han podido colonizarlo. Pocas gimnospermas son epífitas (siendo 
I 

algunas especies del género Zamia capaces de colonizar el dosel en selvas tropicales); entre 

los caracteres que les impiden la colonización del dosel, se encuentran: el tamaño de sus 

semillas, siendo éstas muy grandes para permitir su dispersión en el dosel, y su polinización, , 

la cual se I lleva a cabo por medio del viento y requiere de poblaciones densas (Benzing 

1990). Ma's del 30% de las monocotiledóneas son epífitas, mientras que solo el 2% de las 
, 

dicotiledóneas presentan este modo de vida (Benzing 1989). Se piensa que algunas de las , 
razones p~r las que este hábito predomina en las monocotiledóneas es porque estas plantas 

I 
poseen la característica de formar unidades o rametos con cierta independencia fisiológica 

I 

pero que a la vez se trasmiten nutrientes unos a otros, favoreciendo la explotación de 

recursos en un ambiente que posee grandes diferencias en la disponibilidad de éstos de un 

micro sitio : a otro (Welker el al. 1985, Dejean y Olmsted 1997, Benzing 1989). Otras 

característiCas que favorecen a las monocotiledóneas es su plasticidad para la modificación 
! 
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de órgano's individuales y la capacidad de formar conexiones entre rametos que les permitan 
I 

extenderse por las ramas, como es el caso de Tillandsia usneoides (Benzing 1989). 

, 
La Famil{a Bromeliaceae 

La: familia Bromeliaceae constituye un grupo de monocotiledóneas, al parecer de 
I , 

origen monofilético, que presentan individuos tanto terrestres como epífitos (Smith et al. , 
1986a), con una distribución geográfica que abarca América tropical (Richards 1996). El 

I 

género Tillandsia es el más diverso de la familia, presentando únicamente especies epífitas, 
I 

las cuales 'exhiben en su mayoría fotosíntesis tipo CAM (Smith et al. 1986a, Zotz y Ziegler 

1997). Un carácter de la familia que le ha permitido su éxito en la colonización del dosel es 

la presencia de tri comas peltados o escamas que se han especializado en las epífitas para 
, 

llevar a cabo la absorción de agua y nutrientes (Pittendrigh 1948, Benzing 1976, Benzing y 

Renfrow 1980, Adams III y Martin 1986b, Nyman et al. 1987, Brighgna 1997, Calasans y 

Malm 1997). Por medio de estos tri comas las bromeliáceas epífitas pueden tomar los 

nutrientes y el agua de las lixiviaciones que suelen contener aminoácidos, fósforo y otros 

compuestos nutritivos de las hojas del dosel o del ambiente (Benzing y Renfrow 1980). 
I 

Pittendrigh (\ 948) clasifica a las bromeliáceas según su morfología y su estrategia 

para captar recursos, dividiéndolas en cuatro categorías: 

Tipo I R:dz-Suelo: comprende a especies terrestres que dependen del sistema común de 

raíz-suelo 'para la toma de agua y nutrientes. 
¡ 

Tipo 11 Tanque-Suelo: las especies de este tipo presentan tanques someros donde acumulan 

un poco de agua y materia orgánica. Presentan raíces bien desarrolladas que se encuentran 

invadiendq la base del tanque. 

Tipo 111 Tanque-Tricomas absorbentes: comprende especies con un tanque bien 

desarrollado donde almacenan agua y materia orgánica. Las raíces no presentan una función 

de absorción, sino que este proceso se lleva a cabo por medio de los tricomas: 
I 

Tipo IV ,Atmosféricas-Tricomas absorbentes: estas especies presentan tanques poco 
, 

desarrollados o ausencia de éstos. Presentan trie amas especializados en toda la hoja y éstos 

realizan la absorción. Las raíces son fibrosas y funcionan solamente para asegurar el anclaje. 

En 'estas categorías se observa un gradiente mediante el cual las especies terrestres 
I 

del tipo 1 se van desligando de su relación nutritiva c~n el suelo y las raíces van perdiendo 
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su función de absorción para dejar ésta a los tri comas absorbentes que llevan a cabo toda la 
, 

nutrición en el tipo IV (Pittendrigh 1948). 
, 

Existen variantes de las bromeliáceas atmosféricas o tipo IV que basan su nutrición 

no sólo en la toma de nutrientes del agua o polvo que cae del dosel, sino que presentan 
, 

asociacioryes estrechas con hormigas (mirmecofilia) que habitan en un compartimento que se 
, 

forma en: las bases globosas de las hojas y que le confieren elementos nutritivos a las , 
plantas, los cuales son incorporados por los tricomas (Dejean el al. 1995, Dejean y Olmsted 

I 
1997). I 

I 

Lo's extremos adaptativos presentes en epífitas de la familia Bromeliaceae son 

representados por los tipos tanque y atmosférico (tipo 111 y IV) que se encuentran en la 

subfamilia Tillandsioide. Ambas formas representan estrategias distintas para la adquisición 

y retención de nutrientes yagua. Las atmosféricas se caracterizan por presentar tri comas en 

toda la superficie foliar mientras que las tanque presentan mayor densidad de tricomas en la 

base (Adams III y Martin 1986a). Para las especies con hábito atmosférico es de gran 

importancia la traslocación de nutrientes de un vástago a otro para poder explotar diversos 

microambientes, así como la capacidad de eficientizar la construcción de tejidos con pocos 

minerales (Benzing 1976). 

1.2 El Ambiente Lumínico 

La¡energía de la luz afecta procesos vegetales de manera directa, como en el caso de 

la fotosíntesis y la temperatura foliar, y de manera indirecta como en el crecimiento y el 
, 

desarrollo: vegetal (Hart 1988, Beaudet y Messier 1998). La radiación fotosintéticamente , 

activa (RF A; 400-700 nm) que llega a la Tierra, a nivel del mar, adquiere valores máximos 

de 1800 flmol m-2s-1
; recibiendo los sitios tropicales aproximadamente el 70% de esta 

radiación (Larcher 1995). La RFA llega a las plantas en dos formas, como luz directa y luz 
, 

difusa. La luz directa se refiere a los rayos directos que interceptan las plantas; la luz difusa 
, 

se refiere a la radiación de onda corta que se dispersa al chocar con partículas como son el 
I 

polvo, las, partículas atmosféricas, las gotas de agua y las superficies reflejantes como 
, 

troncos y hojas (Baldocchi y Collineau 1994). La luz directa es aprovechada continuamente 

por las plantas más expuestas y en pulsos en plantas de sombra que la reciben dependiendo 
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de la cercanía de sitios abiertos del dosel, el movimiento de las hojas y el movimiento del 
I 

sol. La luz difusa es de gran importancia para la fotosíntesis en plantas que habitan bajo el 

dosel y q~e se encuentran adaptadas a la sombra (Chazdon 1986, Chazdon el al. 1996, 

Ackerly y, Bazzaz 1995), encontrándose plantas cuyos ángulos foliares se disponen para el 

aprovechamiento de este tipo de luz (Ackerly y Bazzaz 1995, Oberbauer y Noudali 1998). 

El albedo; medida que expresa la proporción de la radiación que se refleja en un sitio, 
I 

muestra valores altos (hasta del 30%) en una selva baja, siendo los valores mayores en 
, 

sequía que en lluvias (Barradas 1991). Los rayitos de sol que atraviesan el dosel , 
("sunflecks"), pueden contribuir del 1 O al 78% de la luz que recibe una planta de 

, 

soto bosque, llegando a ser responsables del 10 al 60% de la asimilación de carbono al día 

(ChazdonI986). 
I 

El :ambiente lumínico en el cual se encuentra una planta generalmente presenta una 

gran variabilidad espacial y temporal, haciendo difícil estimar la radiación particular que 
1 

recibe u~ individuo (Larcher 1995). Dentro de las causas de esta heterogeneidad 

encontra~os: (1) los movimientos circadianos y estacionales del sol, (2) los cambios 

estacionales en la fenología vegetal, (3) los espacios abiertos por perturbaciones, (4) la , 

agregación de las hojas, (5) la topografía local, (6) las nubes, (7) la variación espacial de los , 
ángulos foliares, (8) el movimiento de las hojas por el viento (Baldocchi y Collineau 1994). 

Las plantas responden al ambiente lumínico cambiante por ajustes en su capacidad , 

fotosintética. Esta aclimatación puede ser anatómica y/o celular. La aclimatación anatómica 

involucra cambios en la estructura de la planta, mientras que la aclimatación celular se 

refiere a cambios fisiológicos y bioquímicos en células y cloroplastos. La capacidad de 

llevar a c4bo estos cambios define la plasticidad de una especie ante el ambiente lumínico , 
(Chazdon.y Kaufmann 1993). 

Pa~a la caracterización de la radiación que recibe un sitio, un método común es la 

fotografía hemisférica. La técnica se basa en utilizar la geometría de los espacios abiertos en 

el dosel para estimar como sería la penetración de la luz (Rich 1989). Dentro de las variables 
I 

que se utilizan comúnmente para describir un ambiente lumínico, y que son proporcionados 

por la fotografía hemisférica tenemos, la RF A directa y difusa, la cobertura (expresada en 
I 

porcentaje) de los árboles del dosel con respecto al sitio fotografiado; y el índice de área 

foliar (LA!, por sus siglas en inglés), que es una medida del área total de las hojas sobre el 

área de suelo que cubren. 
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1.3 Los P~ocesos Fotosintéticos 

Las Reacciones F otosintéticas 
, 

La fqtosíntesis es un proceso mediante el cual la energía lumínica es absorbida y 

convertida a energía química almacenada en enlaces. Las reacciones que se llevan a cabo en 
, 

la fotosíntesis comprenden procesos jótoquímicos dependientes de la luz, procesos 
, 

enzimáticos que no requieren de radiación y procesos de difusión en los cuales se 
, 

interca~bia CO2 y O2 entre los c1oroplastos y el ambiente (Larcher 1995). 

Las ~eacciones fotoquímicas tienen lugar en las membranas internas de los cloroplastos 

donde se ~ncuentran embebidas dos unidades funcionales lIamadasjotosistemas ¡y 11 (P!':». 

Los fotosistemas procesan energía e información proveniente de la luz. Hay tres funciones 

básicas de un PS: la recepción de luz, la Iransducción de la energía y la respuesta 
, 

metabófic:a (Fig. 1.1, Hart 1988). 

~, 
ro 

~ 
0", 

1 

Fig. 1. f Esquema de funcionamiento de los fotoslstemas I y JI (PS), ambos PS absorben diferentes longitudes 
de onda de'la luz. Al captar la luz roja, se produce la fotólisis del agua t:n el PS 11, mientras que en el PS 1 se 
produce unireductor que transforma al NADP en NADPH (Tomado de Taiz y Zeiger 1998). 

I 

El proceso fotosintético comienza cuando un fotón es atrapado por un complejo antena 
I 

que posee varios pigmentos. La energía del fotón es transferida por resonancia de una 
I . 

molécula¡a otra y finalmente a un centro de reacción que contiene una molécula de clorofila 

a. Un sistema de reacción diferente funciona para cada uno de los fotosistemas. El PS 1 

reduce N:<\DP a NADPH tomando el hidrógeno del a\\ua. El PS II sintetiza A TP liberando 

oxígeno I~olecular en el proceso. Los dos fotosistemas están conectados por una serie de 
, 

moléculas que actúan como acarreadores de electrones. Las reacciones que llevan a cabo en 
10 
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. , 

COnjunto son: la fotólisis del agua, el flujo de electrones y el almacenamiento de energía 

mediante el acoplamiento de la síntesis de A TP Y NADPH. La energía obtenida se utiliza 

principalmente para transformar el CO2 en un fotosintato (Benzing 1990). 

El balance químico de la fotosíntesis está dado por la reacción de Hill: 

El Ciclo de Calvin, acoplado a la producción de A TP Y NADPH, es el responsable de 

la reducción del CO2. El ciclo incluye los siguientes procesos: la carboxilación de la enzima 

aceptora de CO2, la ribulosa 1,5 bifosfato carboxilasa-oxigenasa (RUBISCO), formando dos 
, , 

moléculas de 3-fosfoglicerato; la reducción del 3-fosfoglicerato, formando aldehido 3-
, ~ 

fosfato, un carbohidrato; la regeneración de la RUBISCO a partir de gliceraldehido 3-

fosfato (Taiz y Zeiger 1998). , 
I 

Los Pigmentos Fotosintéticos 
La absorción de la luz visible depende principalmente de los pigmentos fotosintéticos. , 

Estos pigq¡entos comprenden principalmente a diversos tipos de clorofilas y carotenoides 

cuyos picos de absorción son variables dentro del espectro de radiación fotosintéticamente 
I 

activa y cljya acción conjunta permite abarcar una gama mayor de longitudes de onda (Hart 

1988, Frank y Cogdell 1993, Lee el al. 2000). Los pigmentos se encuentran asociados en los 

complejos' antena de cada fotosistema. El PS II generalmente es rico en varios tipos de 

clorofilas y en xantofilas, el PS 1 es rico en clorofila a y carotenos (Young 1993a). 

La cantidad y variedad de pigmentos puede ser muy diverso en las plantas dependiendo 

de factores genéticos y ambientales. El aparato fotosintético responde a los cambios en la 

cantidad y calidad de luz con cambios en los complejos antena de ambos fotosistemas y en 

la cantidad' de acarreadores de electrones (Anderson el al. 1988). 
I 

Cuando la RF A es limitante, ésta debe ser capturada y utilizada con una eficiencia 

máxima (Bjorkman y Demming-Adams 1995). Las plantas que se encuentran creciendo en 

condiciones sombreadas suelen poseer mayor concentración de clorofila por unidad de área 
I 

o de peso, lo cual permite mayor eficiencia en la captación de luz (Nobel y Hartsock, 1983, 

Adams el;/' 1987, Young 1993b, Benzing 1990, Brooks el al. 1994). La razón de clorofila 

a/b suele ser menor en plantas de sombra debido al aumento en clorofila b, un pigmento útil 
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para la captación de luz en la penumbra (Benzing 1990, Brooks el al. 1994, Taiz y Zeiger 

1998, Lee el al. 2000). Las variaciones en los pigmentos posiblemente se encuentran 

asociadas 'a modulaciones en la estequiometría del PS 1, PS II y el número de moléculas de 

pigmentos asociados con cada centro de reacción (Anderson 1988, Niyogi 1999). En la 

sombra se observa un aumento en el complejo asociado al PS II y una disminución del PS 1 

(Niyogi 1999). 

Por otro lado, cuando se presenta un exceso de RF A, se puede presentar una 
, 

sobreexcitación de los centros de reacción fotosintéticos, lo cual puede derivar en la 

fotoinhibirión. El grado de fotoinhibición depende de la luz en la que se haya desarrollado 

la planta, el tiempo de exposición, la capacidad de reparación y la presencia de otros 

factores limitantes como es el agua (Osmond y Chow 1988). Dentro de los mecanismos que 

previenen la fotoinhibición se encuentran los cambios en la intercepción de luz, cambios en 

la capacidad fotosintética y la disipación del exceso de energía (Bjiirkman y Demming

Adams 1995). Los carotenos protegen a la planta del exceso de luz disipándola en forma de 

calor y eliminando agentes oxidantes que se forman al no ser aprovechado el oxígeno. Por 

esta función protectora, los carotenos suelen encontrarse en mayor concentración en plantas 

expuestas a altos niveles de radiación (Young 1993b). 

El Metabolismo Ácido de las Crasuláceas 

El metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM) se encuentra ampliamente 

representado en plantas superiores distribuidas en zonas semi áridas, subtropicales y 

tropicales;, en hábitats marcados por déficits hídricos recurrentes (Medina el al. 1989). 

Dentro de las selvas tropicales, el ambiente epífito es uno de los más secos. Un estudio en la 

isla de Barro Colorado, Panamá demostró que el 25% de las epífitas presentaban 

metabolismo CAM (Zotz y Ziegler 1997). Las epífitas con fotosíntesis CAM pertenecen 

principalrnente a las familias Orchidaceae, Bromeliaceae y Cactaceae. El 69% de los 

individuos. estudiados de la familia Bromeliaceae presentan esta vía metabólica (Martin 

1994). 

El metabolismo CAM es una propiedad de las células de tejidos fotosintéticos que se 

refiere a la habilidad de las células del clorénquima para acoplar la asimilación del COl en 

la oscuridad con las reacciones fotosintéticas (Fig.I.2, Osmond 1978). Este proceso es 
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homólogo al metabolismo C4 en el hecho de que el C02 es fijado en compuestos de cuatro 

carbonos; la diferencia radica en que las plantas CAM separan temporalmente el proceso de 

asimilación de C02 de las reacciones fotosintéticas, mientras que en las plantas C4 la 
, 

separación es espacial. Estas vías alternas evolucionaron como respuesta a la escasez de 

agua y C02 (Osmond 1978, Cockburn 1985, Medina 1989, Cushman y Bohnert 1999), así 

como una estrategia para disminuir la fotorrespiración causada por la doble actividad 

catalítica de la enzima ribulosa 1,5-bifosfato carboxilasa-oxigenasa (RUBISCO; Leegood 

1993). 

Oscuridad Estomas abiertos 
permiten la entrada 
de C02 y la pérdida 

de agua 

Luz Estomas cerrados 

Fig. 1.2. Representación de procesos fisiológicos diurnos y nocturnos en células con un metabolismo ácido 

de Jas crasuJáceas (Tomado de Taiz y Zeiger 1998). 

La; vía CAM consiste en la fijación nocturna de C02 del alre por órganos 

fotosintéticos en una reacción catalizada por la enzima fosfo-enol-piruvato carboxilasa 

(PEPC). El C02 fijado es acumulado en forma de ácido málico en la vacuola de la célula. 

Durante el día el ácido málico es transportado de nuevo al citoplasma donde es 

descarboxilado enzimáticamente y el C02 es liberado e incorporado a carbohidratos a través 

del ciclo de Calvin en el interior de los cloroplastos (Medina 1989). 
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Se han distinguido cuatro fases de la fotosíntesis CAM que se llevan a cabo en ciclos 

circadianos (Fig.I.3). La fase I se lleva a cabo durante la noche y consiste en la asimilación 

del C02 atmosférico o respiratorio en oxalacetato (OAA) por medio de la PEPC. El OAA se 

reduce a malato por medio de la nicotinamida adenina dinucleótido fosfato-malato 

deshidrogenasa y es almacenado en la vacuo la. En la fase n, al amanecer, la PEPC y la 

RUBISCO se encuentran activas, en este momento s~ observa un pico de absorción de C02, 

antes del cierre de los estomas. Durante la mayor parte del día, en la fase I1I, los estomas se 
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Fig. 1.3. Relación entre la tasa de fijación del C02, contenido de ácido málico y resistencia estomática en una 

planta CAM,sin déficit hídrico a lo largo de 24 horas, mostrando las cuatro fases descritas por Osmond (1978). 

---contenidol de ácido málico, Oo.. resistencia estomática, _ tasa de fijación de COl (Tomado de Osmond 

1978). 

encuentran cerrados, la descarboxilación del malato comienza y el C02 liberado se fija por 

medio de la RUBISCO. El ciclo fotosintético de reducción del carbono incorpora los 

compuestos de tres carbonos liberados a los carbohidratos de reserva via glucogénesis. En la 

fase IV, durante la tarde, las reservas de malato se terminan, causando una baja 

disponibilidad de C02 en el interior de la célula. Lo anterior da como resultado que se abran 
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los estomas y se asimile el COz atmosférico por medio de la RUBISCO durante las horas o 

minutos de luz restantes. En esta fase, la RUBlSCO funciona como la carboxilasa principal, 

aunque la PEPC puede activarse antes del final del período de luz (Griffiths el al. 1990, 

Borland y Griffiths 1997, Cushman y Bohnert 1999). 

1.4 Anatomía Foliar Externa y el Ambiente 
I 

La epidermis es la capa que separa a la planta del medio, constituyendo el vínculo 

entre éstos. La epidennis está encargada de la protección de la planta contra agentes 

externos y de la regulación de la entrada y salida de materia y energía en las hojas y otros 

órganos. Entre sus tipos celulares se encuentran los estomas y los tricomas. La densidad 

estomática y la forma y cobertura de los espacios entre las células del mesófilo, afectan la 

resistencia durante el intercambio de gases y pueden limitar la asimilación fotosintética; 

encontrándose que las plantas de sitios áridos tienden a disminuir la densidad o el tamaño de 

los estomas para disminuir sus tasas de transpiración (Adams III y Martin 1986a , Martin 

1994, Willmer y Ficker 1996, Nomak y Martin 1997, Rocas el al. 1997, Lee el al. 2000). La 

densidad y estructura de los tricomas se han relacionado con diferencias en tasas de 

transpiración y de fotosíntesis en miembros adultos y juveniles de una misma especie del 

género Tillandsia (Adams y Martin l 986a,b). Por estas razones el estudio de la anatomía 

foliar nos da elementos para comprender las diversas respuestas fotosintéticas de los 

organismos vegetales. 

En particular, las hojas de las bromeliáceas epífitas poseen caracteres xeromórficos 

para mantener el agua absorbida durante los eventos de precipitación, como son: una 

cutícula gruesa, un mesófilo con hipodermis y clorénquima bien definidos, una densa capa 

de tricomas y estomas hundidos, en baja densidad, de apertura pequeña y limitados al envés 

(Nomak y Martin 1997, Benzing 1990). 

Tricomas 

Los tri comas cumplen funciones diversas en las plantas, existiendo algunos que 

funcionan ~n la excreción de desechos o de compuestos aromáticos, como defensa contra 

herbívoros ,y los que reflejan el exceso de luz (Larcher 1995, Willmer y Ficker 1996, Lüttge 

15 



--------------------

., 1,': l' 

Ecojisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género Tillandsia. 

1986, Nomak y Martin 1997, Pérez-Estrada el a( 2000). Se piensa que además de todas 

estas funciones, los tri comas pueden disminuir la pérdida de agua al aumentar la resistencia 

de la capa límite de la hoja (Willmer y Fricker 1996). 

Se ha visto que en plantas CAM, las altas temperaturas aumentan la tasa de 

fotorrespiración y reducen el transporte de electrones, causando una disminución en la tasa 

de asimilación (Farquhar y Sharkey 1982). Al no poder utilizar la transpiración diurna para 

regular la temperatura, las plantas CAM tienen que recurrir a otros medios entre los cuales 

probablemente se encuentra la protección por medio de tri comas. 

En las bromeliáceas epífitas los tri comas foliares tienen un papel importante en la 

nutrición y la protección contra el ambiente. Estudios realizados por Lüttge el al. (1986) han 

comprobado que los tricomas de algunas bromeliáceas son una barrera que refleja hasta un 

46% de la luz que llega a las hojas evitando la fotoinhibición a la que podrían ser muy 

susceptibles cuando el agua y la toma de CO2 es escasa. Los tri comas o escamas 

generalmente cubren a los estomas posiblemente para crear un microambiente favorable 

para éstos. 

La gran cantidad de tri comas que presentan algunas bromeliáceas que se enfrentan a 

radiaciones altas, disminuyen su capacidad de intercambio gaseoso cuando la superficie 

foliar se encuentra mojada (Lüttge el al. 1986, Martin 1994). Esta característica podría 

incluso limitar su distribución (Martin 1994). 

Además del papel que cumplen en el intercambio gaseoso, los tri comas de los 

miembros de la subfamilia Tillandsioide son importantes debido a su capacidad de 

absorción de nutrientes yagua (Pittendrigh 1948, Benzing 1976, Benzing y Renfrow 1980, 

Adams y Martin 1986b, Nyman el al. 1987, Brighgna 1997, Calasans y Malm 1997). 

En cuanto a su estructura, la escama de las bromeliáceas (Fig. 1.4 ) es de una sola 

célula de grosor, las células del disco central, del anillo y del ala se encuentran vacías. 

Generalmente se presentan de 3 a 5 células del domo, las cuales se encuentran vivas; éstas 

contienen un protoplasma denso, un núcleo grande y abundantes mitocondrias. Las células 

de la base o pie presentan cutina en sus paredes longitudinales, mas no en las transversales, 

permitiendo el libre flujo de sustancias verticalmente. Las paredes de las células del anillo 

poseen una alternancia de sitios delgados y gruesos, los cuales funcionan como pivotes 

cuando el tricoma cambia de posición para la retención de agua (Benzing 1976, Benzing 

1990). 
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Fig. 1.4. Esquema de tri comas peltados presentes en el género TilIandsia. W, células aladas; r, células del 
anillo; c, células del disco central; d, células del domo; r, células del pie (Tomada de Nyman el al. 1987). 

b 

Fig. 1.S Esquema de absorción del agua por medio de los tri comas peltados del género Tillandsia. (a) 
posición del tricoma cuando la superficie de la hoja se encuentra seca; (b) posición del tricoma cuando la 
superficie de la hoja se encuentra mojada, las flechas señalan que el agua penetra desde las células aladas 
siguiendo por las células del anillo y las del disco central hasta ingresar por las células del domo y las del pie, 
las cuales están vivas (tomada de Benzing 1976). 

La absorción de agua por medio de las células del domo, se da como resultado de 

cambios en la forma del tricoma. Cuando la hoja se encuentra seca los tricomas exhiben una 

forma de copa, con las células muertas de las capas exteriores alargadas (Fig. 1.5a). Al 

mojarse la superficie de las hojas las células vacías de los tri comas rápidamente absorben el 

agua por capilaridad, las células externas se aplastan sobre la superficie de las células 

epidérmicas adyacentes (Fig. 1.5b). Toda la entrada de agua a la planta sigue la ruta de las 

células aladas, células del anillo y células del disco central hacia las células del domo y las 

células basales, ambas vivas (Nyman el al. 1987). Se reconoce que la incorporación de 
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nutrientes a la planta se da por medio de las céíülas del domo y del pie (Nyman el al. 1987) 

pero los mecanismos metabólicos y de transporte no han sido estudiados. 

Estomas 

Los estomas cumplen la función de regular la pérdida agua y llevar a cabo el 

intercambio gaseoso de la planta (Jones 1999). Sus movimientos proveen a la planta la 

oportunidad de cambiar la presión parcial de COl en el interior de la hoja y de regular la 

transpiración, la cual contribuye a cambios de temperatura y potencial hídrico al interior de 

la planta (Farquhar y Sharkey 1982). 

Las células estomáticas se encuentran relativamente aisladas de sus vecinas en la 

epidermis ya que sólo las sostienen las paredes dorsales y no hay plasmodesmos que las 

comuniquen; gracias a esto son muy sensibles a los cambios ambientales. Dentro de la gama 

de estímulos a los que responden se encuentra la luz, la concentración de COl, la 

temperatura y probablemente los gradientes de humedad atmosféricos (Willmer y Fricker 

1996). Al captar y procesar estos estímulos del exterior e interior de la planta, los estomas 

sufren cambios de turgencia que producen el cierre o la apertura del poro: La respuesta 

diferencial a los mismos estímulos está determinada por estrategias de eficiencia de uso de 

agua de las plantas, algunas de las cuales toleran pérdidas mayores de agua y mantienen alta 

su disponibilidad interna de COl, mientras que otras tienden a evitar la pérdida de agua, aún 

sacrificando momentáneamente la disponibilidad de COl (Assman 1988). 

En las plantas CAM la actividad de los estomas es más limitada, ya que la apertura 

de los estomas se da casi exclusivamente en la noche, cuando el gradiente de presión de 

vapor entre el ambiente y el interior de la hoja es menor y, por lo tanto, las pérdidas de agua 

por evapotranspiración disminuyen (Losch y Schulze 1995). Se ha señalado que el principal 

factor que regula la apertura de los estomas es la concentración interna de COl, la cual sufre 

oscilaciones grandes al ser liberado el COl de los compuestos de cuatro carbonos en la 

mañana, o al ser consumido casi en su totalidad al atardecer (Farquhar y Sharkey 1982, 

Assman 1988, Griffiths el al. 1990). La conductividad estomática también es variable en el 

transcurso de la noche y ha sido correlacionada con la humedad y la temperatura ambiental 

en bromeliáceas tipo CAM (Griffiths el al. 1986). 
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1.5 Ángulos de Inclinación Foliar y Orientaéióli' de las Plantas 

La arquitectura de la vegetación afecta el intercambio de materia y energía entre la 

planta y el ambiente y nos revela la estrategia por medio de la cual el organismo se adapta o 

adecua a factores físicos, químicos y bióticos (Norman y Campbell 1989). Dentro del 

estudio de la arquitectura vegetal se incluyen mediciones de la forma, el tamaño, la 

geometría y la estructura externa de la planta. El estudio cuantitativo de la estructura vegetal 
, 

es llamado jitometría (Ross 1981). La fitometría tiene como objetivo analizar las 

características vegetales que influyen en la captación de energía lumínica y en su eficiencia 

en el uso del agua, así como comprender las limitaciones en la forma dadas por 

características genéticas y del desarrollo vegetal (Ross op. cit.). 

La, cuantificación de la inclinación y la orientación de los órganos fotosintéticos nos 

permiten elucidar modelos de captación de luz. Se han realizado diversos estudios, la 
, 

mayoría en plantas de interés comercial, en los cuales se observa que las hojas que poseen 

ángulos de inclinación menores (que tienden a la horizontalidad) presentan una mayor 

captación ,de luz, mayores temperaturas foliares y menor eficiencia en uso de agua (Yu y 

Berg 1994, Ryel y Beyschlag 1995, Valladares y Pearcy 1997, Myers et al. 1997). La 

orientación y la posición en el dosel también afecta la captación de luz, así como las 

temperaturas foliares (Gamon y Pearcy 1989, Cano-Santana et al. 1992). 

Existen diversos estudios que evalúan el efecto de la inclinación y orientación 

preferenci~1 en las cactáceas desérticas. Diferentes modelos o mediciones han servido para 

demostrar que la orientación de un cladodio o del tallo de una columnar la lleva a tener una 

recepción 'de luz diferencial a lo largo del año, observándose patrones locales recurrentes 

que permiten generalmente una mayor captación de luz durante los meses de crecimiento 

(Nobel 1978, 1981, Cano-Santar¡a et al. 1992, Zavala-Hurtado et al. 1998). A su vez, las 

plantas expuestas a altas radiaciones presentan mayor recurrencia de cladodios verticales 

que permiien la evasión de los rayos solares a medio día cuando la incidencia lumínica y la 

temperatura es mayor (Nobel op. cit., Cano-Santana et al. op. cit.). 

19 



Ecojisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género Tillandsia. 

3. OBJETIVO GENERAL 

Cuantificar las respuestas fotosintéticas y anatómicas ante cambios estacionales en la 

disponibilidad de agua y de luz en seis especies epífitas del género Tillandsia que habitan en 

la selva baja caducifolia de Charnela, Jalisco. 

, 
OBJETIVOS PARTICULARES 

I 

I 

Caracterizar el ambiente lumínico en diferentes alturas de la selva baja y cuantificar 

en este a,mbiente la variación estacional de la actividad fotosintética (evaluada como 

acumulaci'ón de ácido málico), la concentración de clorofila a, clorofila b y carotenos. 
I 

Cuantificar el porcentaje de cobertura, densidad y el tamaño de tricomas, y la 

densidad y tamaño de estomas en dos sitios contrastantes de luz dentro de la comunidad 

estudiada. : 

Cukntificar la cantidad de luz que es potencialmente interceptada en cada una de las 
I 

especies debido a la orientación de la planta y sus ángulos foliares. 
I 
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4. HIPÓTESIS 

La,actividad fotosintética aumentará durante la estación de lluvias debido al aumento 

en la dispC?nibilidad de agua y nutrientes, aún cuando la luz sea menor. 

Durante la estación de lluvias aumentará la concentración de clorofila en respuesta a 

la mayor disponibilidad de nutrientes yagua, así como la menor disponibilidad de luz. 

La: concentración de carotenos será mayor durante la sequía ya que la incidencia de 

luz sobre 'las plantas es mayor. 

La razón de clorofila a/b disminuirá durante la estación de lluvias en respuesta a la 

baja incidencia de luz. 

Las especies con una estrategia atmosférica presentarán mayor densidad de tri comas 

para absorber agua y nutrientes. 

Las plantas con mayor incidencia de luz presentarán una mayor densidad de tri comas 

y una menor densidad de estomas ya que son más propensas a la desecación. 

Los ángulos foliares se relacionarán con las preferencias lumínicas de las plantas, 

siendo que las especies que suelen estar más expuestas, por el estrato en el que se localizan, 

presentarán ángulos menores y. las que prefieren sitios sombreados presentarán ángulos 

mayores .. 

La orientación preferencial evadirá la máxima captación de luz durante los meses 

más secos para evitar el aumento de la temperatura de la planta y la fotoinhibición. 
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S. MATERIALES Y MÉTODOS 

5.1 Sitio de estudio 

Como sitio de estudio se seleccionó la selva baja caducifolia (Rzedowski 1987) de la 

Estación Biológica de Charnela localizada en la costa del Pacífico de México a 19°30: N, 

105°03' W, El sitio cuenta con 1,120 especies vasculares pertenecientes a 544 géneros y 

124 familias (Lott 1993), La familia Bromeliaceae está representada por 27 especies, 16 de 

ellas pertenecientes al género Tillandsia y de hábito epífito (Lott 1993), 

La estacionalidad del sitio lo hace interesante para el estudio de la respuesta de la 

actividad fotosintética de las epífitas en ambientes contrastantes de luz y disponibilidad de 

agua. La localidad presenta una marcada estación de lluvias que comprende los meses de 

julio a octubre y durante la cual cae aproximadamente el 80% de la precipitación anual 

(Bullock, 1986). El promedio de precipitación del año en el cual se realizó la colecta fue de 

1162 mm (Fig. 5.1) valor por encima del promedio de 748 mm, calculado por Bullock 

(1986) utilizando los datos de ocho años consecutivos (1977·1984). 
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Fig.5.1 Precipitación mensual en 1999 para la Estación Biológica de Charnela (datos generados en la estación , 
climática de la Estación Biológica de Charnela, Jal.) 
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Durante la estación de sequía los árbole~ pierden sus hojas cambiando drásticamente 

el ambiente lumínico de las bromeliáceas, las cuales presentan hábitos perennes. Barradas 

(1991) calculó valores de transmitancia de radiación fotosintéticamente activa en ambas 

estaciones y encontró que en la época 'de lluvias los valores eran del 92% a 10m de altura, 

26% a 5 m y 19% a 0.2 m; mientras que en sequía la transmitancia fue de 75% y 46% a 5 m 

y 0.2 m respectivamente. 

La temperatura promedio anual es de 24.9°C, con temperaturas mínimas en febrero 

(l4.8°C) y máximas dejunio a septiembre (31.7-32.0°C). 

El rocío parece ser un factor importante para la adquisición del agua en plantas que 

presentan hojas durante sequía. El 25% de los días del año presentan rocío distribuyéndose 

en meses .fríos y poco nublados como los de principios de sequía. El sitio utilizado en la 

colecta presentó altos valores de rocío comparado con otros sitios alrededor de la Estación 

Biológica, de Charnela, debido a que éste sitio esta frecuentemente expuesto a vientos 

húmedos (Barradas y Glez-Medellín 1999). 
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5.2 Especies Estudiadas 

Til/andsia bartramii ElIiot!. Epífita 18-35 cm de altura. Flores rosadas o moradas, 

período de floración en el mes de mayo (Lott, 1993). 

Til/andsia drepanoclada Baker. Epífita 1 m de altura cuando en floración. Flores 

moradas o blancas, periodo de floración, todo el año (Ramirez como per.). 

Til/andsia fasciculata SW. varo venosispica Mez. Epífita de 40 a 60 cm de altura. 

Flores verdes, época de floración de agosto a diciembre (Lot!, 1993). 

Til/andsia ionantha Plancho Epifita de 4 a 10 cm de altura en floración. Flores 

moradas, época de floración de mayo ajulio (Lott, 1993). 

Til/andsia pseudobaileyi C.S. Gardner. Epífita. Flores moradas, período de floración 

en mayo (Lott, 1993). 

Tillandsia schiedeana Steudel. Epifita de 9 a 20 cm de altura. Flores rosadas, 

floración los meses de marzo ajulio (Lott, 1993). 

El sitio de estudio en la selva baja caducifolia fue elegido por presentar una gran 

abundancia de epifitas. Dentro de las especies estudiadas Tillandsia bartramii, T. ionantha, 

T. pseudo1baileyi y T schiedeana (Fig.5.2) son epifitas que presentan claramente un hábito' 

atmosférico, T drepanoclada (Fig.5.2), es una epifita de tipo tanque, y T fasciculata 

(Fig.5.2), presenta un tanque somero y es clasificada por Pittendrigh (1948) como 

intermedia tanque-atmosférica; sin embargo, existe gran diferencia entre la morfología de 

los tanques de las subespecies, observándose en los individuos de Charnela (var. 

venosispica), una frecuente acumulación de agua en el tanque, e incluso la invasión de 

raices al interior del tanque. Las especies se encuentran ocupando diversos estratos, 

encontrando a T bartramii, T fasciculata y T drepanoclada en sitios más expuestos. La 

altura promedio de los árboles del sitio es de aproximadamente 9 m. 
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Tillandsia bartramii 

Tillandsia drepanoclada 
Fig. 5.2 Fotografias de las especies, T. bartramii, T. drepanoclada, T. fasciculata, T. ionantha, T. 
pseudobaleyi y T. schiedeana Fotografias proporcionadas por Sachman, exceptuando la fotografia de T. 
ionan/ha por Manhart. 
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Tillandsia fasciculata 

Tillandsia ionantha 

Continuación fig. 5.2. .. 
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Tillandsia pseudobaileyi 

Tillandsia schiedeana 

Continuación fig. 5.2. .. 
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5.3 Desarrollo Experimental 

5.3.1 Caracterización del Ambiente Lumínico 

Con el fin de caracterizar los ambientes lumínicos dentro del sitio de estudio, se 

tomaron fotos hemisféricas utilizando una cámara digital NIKON COOLPIX 950 con un 

lente gran angular ojo de pescado FC-E8. Se seleccionaron diferentes alturas 

correspondientes a algunos individuos utilizados en las colectas tratando, de representar 

ambientes cuyas' características fisonómicas eran diferentes entre sí, como son, lugares 

donde abundaban árboles de troncos estrechos y con poca altura y lugares con árboles de 

troncos anchos que alcanzaban mayores alturas. Los sitios caracterizados se presentan en la 

tabla 5.1. Cada unó de estos sitios se fotografió durante cada una de las estaciones, el 17 de 

septiembre, para ejemplificar el período de lluvias y el 18 de febrero, cuando los árboles 

habían perdido sus hojas, para ejemplificar el período de sequía. 

Tabla 5.1. Descripción de los sitios caracterizados por medio de la fotografia hemisférica y las alturas 

utilizadas. 
Sitio Foto Altura (m) Características 

1 1 1.15 árboles con altura alrededor de los 5 m, troncos delgados 

2 1.57 (::o: 15 cm), copas dispersas y con poca cobertura, gran 

3 1.94 diversidad de árboles; abundancia de T pseudobaileyi, T 

4 3.5 ionantha T fasciculata, Tschiedeana y T bartramii,. 

5 3.6 

2 6 3.6 Sitio que recibe la influencia principalmente de un árbol de 

7 4.8 altura aproximada de 10 m, tronco ancho (e:: 70 cm), copa 

8 4.8 extendida, hojas compuestas; abundancia de T drepanoclada 

y T ionantha, T bartramii y T fasciculata .. 

Dosel 9 e:: 9 Fotografia tomada por encima del dosel para realizar cálculos 

de la luz que llega al sitio cuando no hay obstrucciones. 

Las fotos se tomaron al amanecer o al atardecer para evitar que el sol estuviera 

visible en el horizonte y creara reflejos que impidieran el contraste entre el follaje y el cielo 
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abierto en la fotografia. Para los lugares más altos se utilizó un monopie para levantar la 

cámara y un sistema de balanceo para asegurar su posición horizontal. Las fotos se tomaron 

asegurándose que la cámara estuviera correctamente orientada con una brújula para que al 

observar la imagen en la computadora el norte estuviera siempre en la parte superior de la 

pantalla, permitiendo la clasificación de la orientación de la imagen. 

Las imágenes se cargaron en una computadora y se procesaron con la ayuda del 

programa Hemiview 2.1 Canopy Analysis Software (Delta T Devices, Cambridge, U.K.). 

Dentro del programa se clasificó qué parte de la imagen correspondía a cielo abierto y cuál a 

hojas y ramas. Con esta clasificación y datos de la ubicación geográfica, fecha de la 

fotografia y la inclinación de la superficie que recibe la luz (utilizándose una superficie 

horizontal para los cálculos efectuados), el programa calculó la radiación fotosintéticamente 

activa (RFA; 400-700 nm) que recibe cada punto fotografiado durante el día y el año. Los 

cálculos se basan en la ubicación del Sol, el ángulo de las hojas y la ubicación de las 

obstrucciones (ramas y hojas). 

Dentro de los valores obtenidos, en este estudio se utilizaron: cálculos de luz directa 

y de luz difusa (mol m-2 año-\ cálculos de la radiación promedio correspondiente a cada 

mes (mol m-2 d- l
) e índice de área foliar (LA!; el cual toma en cuenta no sólo el área de las 

hojas, sino también de troncos y ramas). Para efectuar un seguimiento de la radiación directa 

anual se calculó la radiación recibida en cada mes utilizando las fotografias tomadas en 

septiembre para calcular la luz con hojas durante junio, julio, agosto, septiembre, octubre y 

noviembre (durante los cuales se conservan la mayoría de las hojas en el dosel), y las 

fotografias tomadas en febrero para el cálculo de los meses restantes. 

Los programas de análisis de fotografías hemisféricas fueron diseñados para llevar 

a cabo estudios de ambientes lumínicos a gran escala, permitiendo una correlación de la 

fisiología vegetal con condiciones lumínicas que pueden calcularse para días, semanas o 

meses (Becker el al. 1989). Este método facilita la caracterización de ambientes lumínicos, 

siendo más fácil, rápida y menos costosa la obtención de fotografías que permiten una 

extrapolación a condiciones lumínicas posteriores, que la medición de estas condiciones por 

medio de sensores de radiación fotosintéticamente activa (RF A; Rich el al. 1993). Esta 

técnica también presenta la ventaja de poder relacionar las condiciones lumínicas 

cambiantes directamente con la geometría del dosel y el recorrido anual del sol (Chazdon y 

Field 1987, Rich el al. op. cit.). Sin embargo, el método presenta limitaciones, realizándose 
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los cálculos de radiación con supuestos que simplifican los cálculos pero que pueden 

subestimar o sobreestimar los valores de radiación; como son la utilización de modelos que 

no toman en cuenta la presencia de nubes con mayor abundancia en ciertas épocas del año, 

sobreestimando la radiación en días nublados (Chazdon y Field op. cit., Ackerly y Bazzaz 

1995). El programa de análisis tampoco toma en cuenta la transmisión de luz que puede 

haber a través de las hojas o la luz que puede reflejarse de superficies como troncos o del 

mismo suelo (Becker el al. op. cil., Rich 1989). Aún con estas limitaciones, estudios 

comparativos han demostrado que existe una buena correlación entre los valores de luz 

obtenidos en un sitio utilizando sensores de RF A y fotografias hemisféricas; los datos 

obtenidos de las fotografias hemisféricas son aún más confiables cuando el estudio pretende 

comparar diversos sitios dentro de una localidad, siendo similares los errores de los cálculos 

para todos sitios (Chazdon y Field op. cit., Becker el al. op. cit., Rich el al. op. cit., 

Oberbauer y Noudali 1998). A su vez, el método permite comparar la radiación lumínica 

que llega a hojas que presentan diferentes orientaciones e inclinaciones, con sólo incluir el 

ángulo de: inclinación y orientación deseado en el programa, conservándose las mismas 

proporciones de luz diponible para cada inclinación, que cuando éstas mediciones se 

realizan con sensores de RF A (Oberbauer y Noudali op. cit.). La fotografia hemisférica es 

hoy en día una herramienta común en muchos estudios ecofisológicos, existiendo 

generalmente una calibración de los datos obtenidos (utilizando sensores de RFA) cuando 

los trabajos pretenden evaluar aspectos finos del aprovechamiento de carbono a partir de 

RF A (Chazdon 1986, Chazdon el al. 1996), y los datos sin calibración alguna cuando se 

pretende describir ambientes lumínicos a manera de referencia (Clark el al. 1996, Zotz y 

Andrade 1997). 

En el caso de Charnela, la!., la nubosidad es abundante durante los meses de la 

estación húmeda (Bullock 1986), causando un decremento de la radiación que llega a la 

localidad (Barradas 1991). La presencia de liquenes en los troncos, les dan una apariencia 

blanca-grisácea, reflejando gran cantidad de luz durante la sequía, la cual puede contribuir a 

la subestimación de la luz presente en la localidad. La gran abundancia de leguminosas, 
'-

cuyas hojas presentan movimientos heliotrópicos, puede a su vez introducir errores en los 

cálculos derivados de una fotografia estática que representa la estructura del dosel a una 

hora del día y en una época particular. 
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5.3.2 Extracción y Cuantificación de Pigmentos Fotosintéticos 

La extracción de pigmentos fotosintéticos se llevó a cabo tomando secciones del 

primer tercio proximal de hojas saludables de cada especie (Fig.5.3). Se tomaron tres hojas 

en las primeras dos colectas, junio y julio, y seis en las dos subsecuentes, septiembre y 

febrero. Las colectas se programaron para cuantificar la concentración de pigmentos durante 

el final de sequía (junio), principio de lluvias (julio), pico o finales de lluvias (septiembre) y 

principios de sequía (febrero). 

Fig. 5.3. Secciones de hojas ejemplificando las utilizadas para los análisis fisiológicos y anatómicos, de 
izquierda a derecha T. schiedeana, T. drepanoclada, T. ionantha y T bartramii. 

Las muestras se tomaron siempre en la misma hora de la tarde (17:00), y se 

transportaron al laboratorio de campo en bolsas negras dentro de hieleras, con el fin de 

evitar la destrucción de los pigmentos por luz o calor. En el laboratorio de campo las 
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muestras se almacenaron en nitrógeno líquido para su posterior procesamiento al arribar al 

Laboratorio de Ecofisiologia del Crecimiento, en el Instituto de Ecología de Ciudad 

Universitaria. 

Para la extracción de clorofilas y carotenos se utilizó una modificación del método 

de Hendry y Grime (1993). Se tomó una sección del primer tercio de las hojas con ayuda de 

un sacabocados y se midió el área foliar con un medidor de área (Delta T, Cambridge, 

U.K.). Se le agregó a la muestra 10 mI de acetona amoniacal. Se cortó la muestra en 

secciones pequeñas y se molió con un mortero y un homogenizador hasta conseguir la 

destrucción del tejido, utilizando una cama de hielo para evitar el aumento en la 

temperatura. El extracto obtenido se centrifugó a 3000 r.p.m. durante tres minutos. 

Posteriormente se decantó, se midió el volumen final y se colocó en oscuridad y a baja 

temperatura. Se realizaron' mediciones de absorbancia a 663, 645 Y 480 nm en un 

espectrofotómetro (Perkin-Elmer Lambda 37 UVIVIS) con la finalidad de cuantificar la 

concentración de clorofila a, clorofila b y carotenos, y a 710 nm para realizar una corrección 

de las lecturas. 

Los cálculos para obtener la concentración de clorofilas y carotenoides fueron los 

siguientes (Hendry y Grime 1993, modificado según Sortibran 1999): 

Clorofila a mg= 12.7 x A663 - 2.69 x A645 x V 

Clorofila b mg= 22.9 x A645 - 4.68 x A663 x V 

Total= 8.02 x A663 + 20.2 x A645 x V 

Carotenoides ,urnol por unidad de área = (A480 + 0.114 x A663 - 0.638 x A6451 x V x 10' 

112.5 x unidad de área 

Donde: V es el volumen del extracto 

A480, A663 y A645 son los valores de la absorbancia tomadas en el 

espectro fotómetro a 480, 663 y 645 nm de longitud de onda respectivamente. 

Para determinar si los cambios en la concentración de clorofila total, clorofila a, 

clorofila b, cociente de clorofila a, b y carotenos en las diferentes colectas y especies son 

significativos se realizó un análisis de varianza de dos vías (manova), teniendo como 

factores la especie y la época de colecta utilizando el programa STA TISTICA 2000 
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(Statsoft, Incorporated, Tulsa, Oklahoma). Debido a que las varianzas fueron heterogéneas 

en las colectas, los datos de clorofila a, b y total fueron convertidos para cumplir los 

supuestos de la prueba. Los datos de clorofila a se convirtieron obteniendo la raiz cuadrada 

y los datos de clorofila b y total obteniendo el logaritmo. Las diferencias entre los 

promedios de cada colecta y especie se obtuvieron por medio de la prueba de Tukey. En el 

caso de la razón alb y la concentración de carotenos, no· se cumplieron los supuestos de las 

anovas después de diferentes transformaciones, por lo que se utilizó la prueba no 

paramétrica de Wilcoxon. Se realizó un análisis de regresión simple para determinar si 

existía una relación entre la concentración de pigmentos y las condiciones de luz 

determinadas por la fotografía hemisférica. Se tomó una p :s 0.05 como significativa. 

5.3.2 Medición de Actividad Fotosintética 

Se realizaron pruebas preliminares para establecer la hora de colecta de hojas 

adecuada para obtener la acumulación máxima de ácido málico. La prueba consistió en el 

seguimiento de la acumulación y consumo de ácido málico en un individuo de las especies 

T. fasciculata y T. pseudobaileyi, de las 19:00 a las 10:00 h, durante el mes de junio (Fig. 

5.4). En este ensayo se determinó que la colecta debía llevarse a cabo durante hora y media 

a partir del amanecer. La metodología utilizada para la realización de este ensayo es igual a 

la descrita a continuación para las colectas. 
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Fig. 5.4 Curva de concentración de ácido málico para las especies T. pseudobaileyi y T fasciculata, la línea 
vertical marca el amanecer alrededor de las 07: 15 h. 
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Las colectas se llevaron a cabo durante los mismos períodos muestreados para la 

cuantificación de pigmentos (junio, julio, septiembre y febrero). Las muestras se 

transportaron del sitio de estudio al laboratorio de campo en bolsas negras, dentro de 

hieleras; al arribar, las muestras se pesaron en un cuarto oscuro de fotogratla utilizando luz 

de seguridad y se almacenaron en alcohol al 80 %, en ti'ascos forrados con papel aluminio y 

dentro de un refrigerador. Se buscó homogeneizar el peso de las muestras, por lo que en las 

especies T fasciculala y T drepanoclada, las muestras comprendieron secciones tomadas 

con sacabocados del primer tercio proximal de la ho.ja (sección que se muestra en la fig. 

5.3), mientras que en las otras especies incluyeron toda la hoja. 

El procesamiento de las muestras se llevó a cabo en el laboratorio de Ciudad 

Universitaria, en un lapso de una semana. Las muestras se cortaron en pedazos pequeños y 
\ 

se pusieron a hervir casi a sequedad para eliminar el alcohol. Se añadieron 30 mi de agua 

destilada y esta solución se tituló utilizando NaOH al 0.0 I molar hasta llegar a un pH de 

7.00, utilizando un potenciómetro COLE PARMER (HI 1332) (Hartsock y Nobel, 1976). 

Se determinaron los microequivalentes de ácido málico presentes en el tejido por. 

medio de la siguiente fórmula (Ayres 1970): 

).Iequivalentes por gramo = mi de titulante x veq del titulante x 10" 
1 000 x peso del tejido en g 

Los datos obtenidos recibieron un tratamiento estadístico utilizando el programa 

STA TlSTICA 2000 (Statsoft, Incorporated. Tulsa, Oklahoma). Los datos obtenidos se 

convirtieron a su forma logarítmica para lograr la homogeneidad de varianzas, y se llevó a 

cabo un' análisis de varianza de dos vías, para determinar si la concentración de ácido. málico 

presentaba diferencias significativas ante los factores: especie y colecta. Las diferencias 

entre cada colecta y cada especie se determinaron utilizando una prueba de Tukey. Se tomó 

como significativa una p ::: 0.05. 

5.3.4 Análisis Anatómico Foliar 

Se midieron las siguientes características analómicas 'en individuos sombreados e 

individuos expuestos a altas radiaciones de las seis especies: densidad de tricomas, densidad 
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de estomas, porcentaje de cobertura de tricomas y tamaño de estomas. El diseño 

experimental fue el siguiente: 

Se colectaron 3 hojas de individuos expuestos y 3 
hojas de individuos sombreados de cada especie 

I 
Se tomó una impresión del haz y del envés de cada hoja 

, utilizando resina EXACTODEN, obteniendo un negativo 
que mantiene el tamaño de las células epidérmicas; se obtuvo 

de éste un positivo con barniz de uñas; se montó en un portaobjetos. 

I 
I l I 

Conteo de tricomas y Medición de 3 tricomas Medición de 3 estomas' 
estomas en 5 campos de dif~rentes campos de diferentes campos 
de cada preparación en cada preparación en cada preparación 

utilizando el objetivo 10x utilizando el objetivo 20x utilizando el objetivos 40x 

Las muestras se observaron en un microscopio óptico OLIMPUS BH-2 (Japón, 

Tokio). Willmer y Fricker (1996) proponen la medición de índice estomático en lugar de 

densidad de estomas, este índice se obtiene al dividir el número de células estomáticas entre 

en número total de células epidérmicas; con su utilización se pretende eliminar la variación 

en la densidad de estomas que puede derivarse de una diferencia en el tamaño celular de las 

diferentes especies, y no de cambios verdaderos en la relación células epidérmicas no 

estomáticas y células estomáticas. En este estudio no se utilizó el índice estomático debido a 

que la presencia de tricomas imposibilita la observación y conteo de las células epidérmicas, 

y que su remoción solo puede ser parcial l. La densidad estomática y la densidad de tricomas 

son las medidas utilizadas en todos los artículos de anatomía realizados con bromeliáceas 

(Martin 1994). En las especies T. ionanlha, T drepanoclada y T fasciculala se pudo llevar 

a cabo una medición de células epidérmicas en pequeñas áreas rasuradas de las hojas, y se 

determinó que las células epidérmicas de las tres especies son de tamaños similares 

1 
Para la remoción total de tricomas se llevaron a cabo métodos químicos y físicos como la aplicación de 

detergentes y lel uso de navajas de rasurar, la remoción lograda sólo fue parcial, dejando gran cantidad o la 
totalidad de las células epidérmicas ocultas. 
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(F=50.37, p:5 0.05), validando la comparación de densidad de estomas y tri comas entre ellas. 

Siendo las tres especies en las cuales se llevó a cabo la medición, muy diferentes 

morfológicamente, puede suponerse que las especies restantes presentan también células 

epidérmicas de tamaño similar, aunque en éstas fue imposible medirlas. El porcentaje de 

cobertura de los tricomas se calculó multiplicando el promedio del área de los tri comas por 

su densidad. La medición del ancho y largo de estomas se realizó abarcando el largo de las 

células estomáticas y el ancho de éstas en la parte media del estoma. 

El análisis estadístico se llevó a cabo utilizando el programa STATISTICA 2000 

(Statsoft, Incorporated, Tulsa, Oklahoma). Se utilizó la prueba no paramétrica de Wilcoxon, 

debido a que, aún después de realizar diferentes tranformaciones, los datos violaban el 

principio de homocedasticidad de las pruebas paramétricas. Las mediciones de densidad de 

tricomas, cobertura de tricomas y densidad de estomas se sometieron a diferentes pruebas de 

Wilcoxon contra los factores: especie, exposición a la luz (sombreada y expuesta) y posición 

en la hojas (haz y envés). Los factores ancho y largo del estoma se sometieron a un análisis 

de varianza de dos vías: especie y exposición a la luz. 

5.3.5 Medición de Ángulos Foliares 

Se llevaron a cabo mediciones de los ángulos foliares en individuos de las seis 

especies. El número de hojas medidas fue variable, debido a la accesibilidad y el tiempo 

disponible en el campo, siendo siete el menor número de repeticiones. Los ángulos se 

midieron con respecto a la horizontal utilizando un clinómetro. Los datos obtenidos fueron 

divididos en tres clases, de 0°_30°, de 31 °_60° Y de 61 °_90°. En las hojas que exhibían 

inclinaciones variables se tomó un dato perteneciente a cada una de las tres clases abarcadas 

(Fig. 5.5). 

Los valores encontrados en cada una de las tres clases de ángulos se analizaron 

utilizando una prueba de Xi cuadrada con dos grados de libertad. Utilizando la fotografia 

hemisférica tomada por encima del dosel, se realizaron cálculos de la luz interceptada por 

una superficie inclinada a 15°, 45° Y 75°, siendo éstos los valores promedio de cada una de 

las clases de ángulos medidos. Los cálculos se obtuvieron con la ayuda del programa 

Hemiview 2.1 Canopy Analysis Software (Delta T Devices, Cambridge, U.K.). 
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Fig. 5.5. Ángulos foliares medidos en una bromeliácea. Los ángulos medidos se tomaron con respecto a la 
horizontal. Cuando una misma hoja presentaba más de un ángulo se tomaba uno para cada una de las tres 
clases utilizadas, de 0°_30°, de 31 °_60°, de 61 °_90°. 

5.3.6 Medición de la Orientación de la Planta 

Se midió la orientación de los individuos, con respecto al azimuth, con la ayuda de 

una brújula. La orientación que se tomó en cuenta fue aquella hacia la cual se observaba que 

se orientaban las hojas, o el eje central de la planta, la cual algunas veces se relacionaba con 

su orientación en el tronco que la sustentaba. En los casos en que la planta abarcaba diversas 

orientaciones debido a la aglomeración de rametos; o cuando la planta no presentaba 

orientación, sino que se encontraba completamente vertical sobre una rama horizontal, se 

tomó el dato de sin orientación. Las orientaciones obtenidas se dividieron en las siguientes 

clases para su análisis: 

EI-----~f-------10 
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Los valores encontrados en cada una de las seis clases de ángulos se analizaron 

utilizando una prueba de Xi cuadrada con dos grados de libertad para determinar si existían 

orientaciones preferentes en las plantas. Utilizando la fotografia hemisférica tomada por 

encima del dosel, se realizaron cálculos de la luz anual interceptada por una superficie 

orientada en los valores promedio de cada una de las seis clases. Se realizó también una 

predicción, utilizando esta misma fotografía, de la radiación recibida a través de los meses, 

para los valores promedio de cada orientación. Los cálculos se obtuvieron con la ayuda del , 
programa Hemiview 2.1 Canopy Analysis Software (Delta T Devices, Cambridge,U-K.). 

\ 
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6. RESULTADOS 

6.1 Caracterización del ambiente lumínico 

La RFA total no se correlacionó con la altura en sequía cuando se tomaron 

indistíntamente datos del sitio I y 2, pero si se encontró correlación en los datos del sitio 1 

durante lluvias (Fig. 6.1, p:S 0.05, Apéndice 1). El intervalo de radiación total calculada para 

los puntos fotografiados en sequía fue de 4828 mol m·2 año'! a 8309 mol m·2 año'! a 1.6 m y 

3.6 m de altura respectivamente. En la estación de lluvias, el intervalo de RFA total fue de 

161 mol m·2 año'! a 4642 mol m·2 año'! para alturas de 1.2 m y 3.5 m, respectivamente. La 

RFA total que llega por encima del dosel calculada en un año es de 10172 mol m·2 año". 

Podemos observar que ocurrieron más variaciones de radiación en la temporada de lluvias, 

cuando encontramos a los árboles cubiertos de hojas, que durante la sequía. 
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Fig. 6.1 Radiación total del sitio para cada foto tomada durante sequía y lluvias, las fotos se ordenaron con 
base en la altura a la cual se tomaron (en metros) )' el sitio particular (asignados como sitio 1 y 2 e indicado 
por los números entre paréntesis, la denominación "Dosel" corresponde a la fotografía tomada por encima del 
dosel). 
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La RF A total se desglosa en radiación difusa y directa (Tabla 6.1). Al comparar los 

valores de luz difusa y directa por encima del dosel podemos observar que el 25% de la luz 

recibida por el sitio fue difusa y el resto fue directa (2523 mol m-2 a110- 1 y 7649 mol m-2 

al1o- l
, respectivamente). Esta relación se mantuvo tanto en la época seca (con porcentajes 

que van desde 21 % hasta 27% en los diferentes puntos fotografiados), como en la lluviosa 

(con porcentajes entre 20% y 31%). 

Sitio Altura Radiación Directa Radiación Difusa SAl LAI 
(m) (mol m 

-, -1 
año) 

-2 -1 
(mol m año) Sequía Lluvias 

Sequía Lluvias Sequía Lluvias 

1.2 5065 122 1662 39 0.466 3.492 

1.6 3524 270 1303 124 0.689 2.522 

1.9 4826 339 1565 100 0.521 3.098 

3.5 4832 3595 1542 1048 0.574 1.600 

3.6 6197 2086 2112 668 0.189 1.209 

2 4.8 4422 452 1493 133 0.587 2.344 

4.8 3566 1197 1276 306 0.758 2.241 

6.3 5229 2161 1409 780 0.697 1.315 

Dosel 9 7649 7649 2523 2523 0.002 0.000 

Tabla 6.1 Radiación directa y difusa, índice de área de troncos (SAl, por sus siglas en inglés) e índice de 
área foliar (LAl ) para cada fotografía de la época seca y húmeda. Los valores correspondientes al sitio 
denominado "Dosel" se refieren a RF A que llega a la por encima del dosel. 

La radiación directa que alcanzó cada punto fotografiado se calculó para cada mes 

tomando como referencia las fotografías de la época seca en los meses de enero a junio y 

utilizando las fotografías de la época de lluvias de julio a diciembre. Los valores de la 

fotografia. tomada por encima del dosel (Fig. 6.2) denotan que por la ubicación latitudinal de 

la localidad, ésta recibe una intensidad lumínica mayor en los meses de junio y agosto (26.5 

mol m-2 d- I y 26 mol m-2 d- I respectivamente), y una menor intensidad en los meses de 

diciembre y enero (14.7 mol m-2 d- I y 14.3 mol m-2 d- I respectivamente). Los sitios 

fotografiados presentaron sus máximos en mayo y junio, debido a que en los meses 

siguientes los árboles producen hojas y la radiación que se filtra por debajo del dosel es 

menor. Los valores máximos 'se encuentraron en el intervalo de 14 a 22 mol m-2 d- I no se 

correlacionaron con la altura sino que al parecer dependieron de factores particulares como 
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ramas grandes que las atraviesan, su orientación y otros. Los valores mínimos se presentaron 

en distintos meses, aunque en la mitad de los sitios estos valores se presentaron en 

diciembre. El intervalo varió desde 0.02 mol m,2 d· 1 a 4.8 m de altura (sitio 2) hasta 4.77 

mol m·2 d· 1 a 3.6 m (sitio 1). 

El índice de área foliar (LAI) para ambos sitios se correlacionó con la altura en la 

época de lluvias, con valores de 3.492 a 0.002 (Tabla 6.1, p:S0.05, Apéndice Il). En sequía 

los valores se situaron entre 0.758 y 0.002, sin correlacionarse con la altura. 

30'r-~-------------------------------------------------. 

25,�-------------~~~~~~~~-----------1 

20,1--------/=---~=-~~~--------------~~-------1 

ENE FEB MAR ABR MAY JUN JUL AGO SEP OCl NOV DIC 
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:--+-1.2 (1) -e-1.6 (2) --.!r-1.9 (1) "'"*-3.5 (1) __ 3.6 (1) --+-4.8 (2) 
--+-4.8 (2) -6.3 (2) -.!r-Dosel 

Fig. 6.2 Promedio de radiación directa al día en cada mes, en la leyenda se muestra la altura (en metros) a la 
cual se tomó la fotografía y el sitio particular (asignados como sitio I y 2 e indicado por los números en el 
paréntesis, la denominación Dosel corresponde a la fotografía tomada por encima del dosel). 

6.2 ConcentraciÓn de Pigmentos Fotosintéticos 

La concentración de clorofila total presentó cambios significativos tanto entre las 

especies como entre las colectas (p:O; 0.01, Apéndice IV). La especie T fascicula/a tuvo la 

menor concentración anual, mientras que T pseudobaileyi, T ionan/ha y T schiedeana 

presentaron los valores más altos, en orden descendente (Tabla 6.2). Los cambios en la 

concentración a lo largo de las colectas siguieron patrones diferentes en las especies, , 

coincidiendo T ionan/ha, T schiedeana, T drepanoclada y T ¡{¡scicula/a en un aumento en 
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la clorofila total a finales de lluvias (Sep), con respecto al principio de esta estación (Jul) 

(Fig.6.3). Las especies T schiedeana. T ionantha y T pseudobaileyi presentaron 

concentraciones altas de clorofila total a finales de sequía (Jun). 

ESPECIE CLOROFILA CLOROFILA CLOROFILA COCIENTE CAROTENOS 
·1 

a . , b ., TOTAL CLOROFILA (IlInol cm ) ., 
(g m'l (g m'l (g m 1 a/b 

r. bartramii O.06ab O.OBa O.1a 1.26a 91a 

T. schiedeana O.09ae O.05ab O.16ab 1.63a 75ab 

T. fonan/ha O.09ae O.05ab O.17b 1.41a 3e 

T pseudóbaileyi O.12e O.05ab O.24b 1.4Ba 44b 

T drepanoclada O.09ae O.04b O.13a 2.66b 31b 

T. fasciculata O.05b O.06a O.07e 2.37b 23b 

Tabla 6.2 Promedios de clorofila a, clorofila b, clorofila total y clorofila a/b para cada especie a lo largo del 
año. Las especies que comparten alguna letra (dentro de cada columna) son iguales estadísticamente (p';O.05). 

Los valores más bajos de clorofila a los presentaron T fasciculata (0.05 g m·2
) y T 

bartramii (Tabla 6.2, p"'0.05, Apéndice V). La especie T pseudobaileyi presentó el 

promedio más alto de este pigmento (0.12 g m'\ 
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Fig.6.3 Concentración de clorofila total (g m ') para las seis especies en las colectas: Jun (s) finales de 
sequia; Jul (L1) principio de lluvias; Sep (L1) finales de lluvias; Feb (s) principios de sequía. Las tres especies 
que se encuentran en la parte superior son de estrategia atmosférica y las de la parte inferior presentan hábitos 
de mirmecofilia, tanque profundo y tanque somero. Los símbolos señalan el promedio y las barras el error 
estándar. 
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La clorofila b se encontró en concentraciones similares en todas las especIes, 

presentando los valores más bajos T. schiedeana, T.' ionantha, T. pseudobaileyi y T. 

drepanoclada (Tabla 6.2, p~0.05, Apéndice VI). Las especies T. drepanoclada y T. 

fascicutata presentaron mayor proporción de clorofila a con respecto a clorofila b que el 

resto de las especies, como se ve por sus valores de la razón a/b (Tabla 6.2, p~0.05 

ApéndiceVII). 

En la fig. 6.4 podemos ver que tipo de pigmento constituye la mayor parte del valor 

de clorofila total. En todas las especies existieron cambios significativos en la concentración 

de clorofila a como efecto de la estacionalidad (pS 0.01; Apéndice V). T. bartramii. T 

schiedeana, T. drepanoclada y T fascicutata presentaron poca concentración de clorofila a 

a filíales de la sequía (Jun), incrementando paulatinamente esta concentración durante 

lluvias, con valores máximos a finales de esta estación (Sep). T. ional1lha presentó una curva 

similar,'sólo que no presentó diferencias entre finales de sequía y principios de lluvias. La 

espede T pseudobaileyi presentó un patrón opuesto al del resto de las especies, con su valor 

. máximo a principios de sequía. 
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Fig. 6.4. Oscilaciones en la concentración de clorofila a (círculos cerrados) y clorofila b (círculos abiertos) a 
lo largo de las estaciones: JUIl (s) finales de sequía: Jul (LI) principio de lluvias; Sep (L1) finales de lluvias; Feb 
(s) principios de sequía. Los símbolos representan el promedio y las barras el error estándar. 
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En las especies T schiedeana, T ionantha y T pseudobaileyi, la concentración de 

clorofila b tuvo su máximo a finales de sequía (Fig. 6.4, p:'S 0.01, Apéndice VI). A 

principios de sequía la concentración de clorofila b disminuyó en las especies T schiedeana, 

T ionantha y T pseudobaileyi, pero aumentó en las especies T bartramii, T pseudobaileyi 

y T drepanoclada. 

Aunque las oscilaciones en clorofila a, clorofila b y clorofila total mostraron 

patrones diferentes en las especies, T bartramii, T schiedeana, T pseudobaileyi, T 

fasciculata y T. drepanoclada presentaron un comportamiento similar al estimar la razón de 

clorofila a/b (Fig. 6.5, p:'S 0.01, Apéndice VII). Los valores mínimos se encontraron a finales 

de sequía (promedios entre 0.24 para T schiedeana y 1.35 para T drepanoclada). Durante 

la época de lluvias comienzaron a elevarse los valores, llegando a su punto máximo a finales 

de esta estación (promedios entre 1.85 en T bartramii y 5.23 en T fasciculata). Estos 

valores se mantuvieron constantes durante principios de sequía, excepto en las especies T 

drepanoclada y T fasciculata donde hubo una disminución significativa en el cociente de a 

y b. 

T"·······;··· 
. .. ¡:: ::: ¡ 

~ : "---'-L' ._ .. _ .. _.~¡_ .. _. _'i.,. _'''_'''i.,._'''_''---, L---=3""=E' =.'_'''_+~' ,,_.,,_. _-i.,. _ .. ---,-1_'''---, L_·_"·_.'-···_"·_""_··~'-:_·"_·"_"·-'-:_""_'''_.i.,. '_'''_''-, 

6

4 

J ............ ¡ .......... ¡ ........... ¡ .. . 
........... : ..... . 

··: .. · .. · .. · .. ·i .. · ...... ··i· .......... ¡ .. . 

Jun (5) Sep (U) Jun (5) Sep (U) Jun (5) Sep (U) 
~~ -00 J~~ -00 J~~U_oo ro 

¡¡: 
e Tbarlramii Tschiedeana Tionantha 
o 
ü 
Q) 

'O 6 .. · .... r .... · .... ·!· .. · ...... ·!· .......... ! .. · ........... ~ ........... ¡ .. . l······;··· 

Jun (5) Sep (U) Jun (5) Sep (U) Jun (5) Sep (U) 
Jul (LL) Feb (5) Jul (LL) Feb (5) Jul (LL) Feb (5) 

Tpseudobaileyi T.drepanoclada T.fasciculata 

Tiempo (mes de colecta) 

Fig. 6.5 La razón de clorofila a/b para las seis especies en las colectas: Jun (s) finales de sequia; Jul (11) 
principio de lluvias; Sep (11) finales de lluvias; Feb (s) principios de sequia. Las especies de la parte superior de 
la figura presentan una estrategia atmosférica y las de la parte inferior mirmecofilia, tanque profundo y somero. 
Los símbolos representan el promedio y las barras el error estándar. 
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Los resultados de la extracción de carotenos nos muestran que las especies T 

bartramii y T schiedeana presentaron la concentración promedio anual más alta de 

carotenos (91 y 74 >tmol cm-\ mientras que la especie T ionantha presentó valores 

mínimos de carotenos a lo largo de todas las estaciones (3 >tmol cm- I
) (Tabla 6.2, Fig. 6.6, 

p:SO.OI, Apéndice VIII). Las especies presentaron variaciones estacionales significativas en 

la concentración de carotenos (Fig. 6.6, p:SO.OI, Apéndice VIII). En las especies T 

bartramii y T pseudobaileyi los valores más altos se presentaron durante la sequía, esto es, 

junio y febrero, respectivamente. La especie T drepanoclada presentó valores bajos de 

carotenos a finales de sequía (19 >tmol cm-\ los cuales se incrementaron a finales de lluvias 

y se mantuvieron altos durante principios de sequía (39 y 42 >tmol cm- I respectivamente). 

Las especies restantes no presentaron cambios significativos a lo largo del año. La 

concentración de pigmentos no se correlacionó significativamente con los valores de luz o 

de LA! en sequía ni en lluvias (p ~O.05). 
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Fig_ 6_6_ Concentración de carotenos a lo largo de las estaciones: Jun (s) finales de sequía; Jul (11) principio de 
lluvias; Sep (11) finales de lluvias; Feb (s) principios de sequía. Las especies de la parte superior de la figura 
presentan una estrategia atmosférica y las de la parte inferior mirmecofilia, tanque profundo y somero. Los 
símbolos representan el promedio y las barras el error estándar. 
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6.3 Actividad Fotosintética 

Se presentaron diferentes valores en el promedio anual de concentración de ácido 

málico de las especies (Tabla 6.3, p:S; 0.01, Apéndice IX). T bartramii y T schiedeana 

mostraron los valores anuales más altos de acidez, mientras que los más bajos 

correspondieron a T ionantha y T pseudobaileyi. 

Tabla 6.3. Concentración promedio anual de ácido málico por especie. Las especies que no companen letras 
presentan diferencias significativas (p:S;O.05). 

Especie Acido Málico (J.leq gol) Peso Fresco 

T bartramii 93a 

T schiedeana 80ab 

T ionantha . 49c 

T pselldobaileyi 52c 

T drepanoclada 61bc 

T fasciclllata 66bc 

La concentración de ácido málico presentó oscilaciones estacionales significativas en 

las seis especies (Fig. 6.7, pSO.OI, Apéndice IX). Todas las especies presentaron sus valores 

más bajos a finales de sequía (Jun), sin haber diferencias significativas entre ellas. En esta 

colecta los promedios de concentración de ácido málico se ubicaron entre 18 y 36 J.leq g-I. 

En el caso de T drepanoc/ada se observó un aumento significativo en la 

concentración de ácido málico a principios de lluvias. En septiembre hubo una disminución 

significativa de acidez (pS;0.05), valor que se mantuvo durante principios de sequía 

(promedios de 59.41 y 58.00 J.leq g-I respectivamente). Resumiéndose las variaciones 

anuales de esta especie en un aumento en la concentración de ácido málico a principios de 

lluvias, una estabilización en un valor intermedio durante finales de lluvias y principios de 

sequía y un valor significativamente menor al final de la sequía. El mismo patrón puede 

observarse para la especie T ¡asciculata, sin embargo sus oscilaciones no fueron tan grandes 

y no llegaron a ser estadísticamente significativas. 
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Fig.6.8 Concentración de ácido málico para las diferentes especies en las colectas, Jun (s) finales de sequía; 
Jul (11) principio de lluvias; Sep (11) finales de lluvias; Feb (s) principios de sequía. Las especies de la parte 
superior se caracterizan por tener una estrategia atmosférica y las de la parte inferior presentan hábitos 
minnecofílicos, tanque profundo y tanque somero, respectivamente. Los símbolos representan el promedio y 
las barras el error estándar. 

T bar/ramii. T ionan/ha y T schiedeana. especIes atmosféricas, presentaron. un 

patrón similar de acidez nocturna a través de las estaciones. Sus valores a principios de 

sequía fueron bajos, con promedios entre 18.26 y 21.23 ¡.teq g.l La concentración de ácido 

málico incrementó gradualmente durante la estación de lluvias, y continuó escalando a 

principios de la estación de sequía. En todos los casos el cambio fue significativo entre junio 

y febrero (p"'0.05), no siendo significativos los cambios en las colectas intermedias. Los 

valores promedio de la cuarta colecta fueron de 152.78, 109.38 Y 110.83 ¡.teq g.1 para T 

bartramii. T schiedeana y T ionantha, respectivamente. En la especie T pseudobaileyi 

distinguimos un patrón estacional un poco diferente. Ésta exhibió valores similares a inicios 

de lluvia y sequía, intermedios a finales de lluvias y menores a finales de sequía. Al realizar 

una regresión entre la concentración de ácido málico y valores de RFA y de LA!, se 

encontró que no había una relación significativa con ninguna de las dos variables (P:>:0.05). 

47 



<f) 

ro 
E 
o 
u 
'C 
f-
ID 
'O 
'O 
ro 
'O .¡¡; 
e 
ID 
O 

EcofisioLogía de la Fotosíntesis en Seis Espec;es del Género Tillandsia. 

6.4 Análisis Anatómico Foliar 

Existieron cambios significativos en la densidad de tricomas en plantas expuestas vs. 

sombreadas y haz vs. envés. (Fig.6.8, p:SO.O 1, Apéndice X). Las especies T. bar/ramii y T 

ionan/ha presentaron mayor densidad de tri comas en el haz con respecto al envés en ambos 

tipos de exposición. T. fascicula/a presentó el mismo patrón en las plantas expuestas, siendo 

las densidades iguales en las sombreadas. T. pseudvhaileyi y T. drepanvclada presentaron 

una mayor densidad en el envés en relación con el haz en ambos tratamientos. La especie T. 

schiedeana presentó una densidad de tricomas mayor en el envés de los individuos 

sombreados, pero en los expuestos se invirtió este patrón, siendo esta densidad mayor en el 

haz. Las hojas de las diferentes especies tendieron a presentar mayores densidades de 

tri comas en los organismos expuestos que en los sombreados, tanto para el haz como para el 

envés, con excepción de T schiedeana y de los valores en el haz de T. bar/ramii, donde se 

observó lo opuesto. 
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Fig. 6.8. Densidad de tri comas en individuos expuestos al sol y sombreados. Los símbolos 
representan el promedio y las barras el error estándar. 
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También se encontraron diferencias significativas en el área de los tricomas (Fig 6.9, 

p~O.OI, Apéndice XI). En plantas expuestas los tricomas del envés fueron más grandes que 

los del haz, exceptuando el caso de T jásciclIlata, en la cual no hubo cambio. En las plantas 

sombreadas sólo hubo diferencias en las especies T ionantha y T drepanoclada, 

presentándose tri comas más grandes en el haz de la primera y en el envés de la segunda 
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Fig, 6,9 Área de los tricomas del haz y el envés de individuos expuestos y sombreados. Los simbolos 
representan el promedio y las barras el error estándar. 

Los tricomas presentaron áreas mayores en el haz de los individuos sombreados con 

respecto al haz de los expuestos, exceptuando el caso de T pselldobaileyi, que no presentó 

cambios. Las diferencias entre plantas sombreadas y expuestas en el envés no presentaron 

una tendencia, siendo los tri comas de las plantas sombreadas más grandes en las especies T 

fasciclIlata y T drepanoclada, y más pequeños en las especies T ionantha y T 

pselldobaileyi. 

Los datos de porcentaje de cobertura mostraron que las especies T ionantha y T 

drepanoclada presentaron menor protección de tri comas en el envés, siendo las únicas que 

tuvieron valores por debajo del 100%, los cuales fueron significativamente diferentes al 

resto de las especies, con excepción de T bartramii (Tabla 6.4, Fig. 6.10, p~O.OI, Apéndice 
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XII). La especie T. pseudobaileyi presentó la máxima cobertura de tricomas (482%) en el 

envés de las plantas expuestas. Existieron diferencias significativas en la cobertura de 

tricomas entre los tratamientos (expuestas vs. sombreadas) y entre las caras de las hojas, 

pero estos cambios no presentan una tendencia clara (Tabla 6.4, Fig. 6.10, p:<sO.OI, Apéndice 

XII). 

Tabla 6.4. Porcentual de cobertura de tricomas en el haz y envés de plantas expuestas y sombreadas. Se 
muestra promedio ± error estándar. 

Expuesta Envés Expuesta Haz Sombreada Envés Sombreada Haz 

T.barlramií 115.3± 3.7 161.7 ± 8.4 159.8 ± 7.2 183.5 ± 7.2 

T.schiedeana 176.4 ± 6.1 185.6 ± 9.5 305.4 ± 11.2 186.9 ± 5.8 

T.ionantha 57.5 ± 3.7 163.7 ± 13 28.5 ± 2.1 164.5 ± 6 

T.pseudobaileyi 482.6 ± 14.7 221.8 ± 7.3 226.5 ± 16.1 192.8 ± 7.6 

T.drepanoclada 71.5 ±4.9 149.1 ±4.9 172.7 ± 9.8 68.6 ±4.2 

T.fasciculata 212.4 ± 6.2 174.7 ± 7.7 208.8 ± 10.5 196.4 ± 10.5 

Fig. 6.10. Ejemplos de especies con diferentes coberturas; a, envés de T. ionantha sombreada (cobertura 
28.5 ± 2.1); b. envés de T. drepanoclada sombreada (cobertura 172.7 ± 9.8 ); e, envés de T. bar/ramii 
sombreada (cobertura 159.8 ± 7.2); d, envés de T. pseudobaileyi expuesta (cobertura 482.6 ± 14.7). El valor de 
cobertura máximo es por encima de 100% ya que los tricomas encimados crean microambientes diferentes en 
la superficie de la hoja. 
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El ancho de los estomas de las diferentes especies se situaron entre 23 y 34 ¡.tm, y el 

largo entre 23 y 34 ¡.tm, con diferencias significativas entre ellos (Tabla 6.5, pS:O.Ol, 

Apéndice XIII). Se puede apreciar que los estomas de T drepanoclada, T pseudobaileyi y 

T fasciculata fueron más pequeños. Los estomas de mayor tamaño se observan en T 

ionantha y T. schiedeana. 

El tamaño de los estomas varió en las especies T ionan/ha, T pseudobaileyi y T 

drepanoclada, presentando estomas de mayor tamaño en las plantas sombreadas (Tabla 6.5, 

p::S 0.05, Apéndice XIII). Las demás especies no presentaron diferencias significativos. 

Tabla 6.5 Ancho y largo de estomas en ~m. Las especies que no comparten letras (en cada columna) 
presentan diferencias significativas (p$O.05). 

Especie 
Expuesta 

T bar/ramii 34a,b 

T schiedeana 33' 

T iOl1an/ha 32' 

T pseudobaileyi 29b 

T drepanoclada 23c 

T fascicula/a 33' 
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Fig.6.11 Densidad estomática promedio en individuos expuestos a la radiación solar e individuos 
sombreados. Los símbolos representan el promedio de 15 repeticiones y las barras representan el error 
estándar. 
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La densidad estomática solamente presentó vanaClOnes entre plantas expuestas y 

sombreadas en las especies T. schiedeana y T. drepanoc/ada, siendo mayor la densidad en 

los individuos expuestos (Fig.6.11, pS 0.01, Apéndice XIV). 

6.5 Ángulos Foliares 

Las especies estudiadas mostraron diferentes preferencias en cuanto a la inclinación 

de sus hojas (Tabla 6.6). T. bartramii presentó con mayor frecuencia ángulos que se situaron 

en el intervalo de los 0° a los 30° (Tabla 6.6, pS 0.01); inclinación que puede recibir en 

promedio 9851 mol m·2 año· l
• T. drepanoc/ada presenta una inclinación foliar preferencial 

que se encontró en el intervalo de 31 ° a 60°, recibiendo 8768 mol m·2 año· l (Tabla 6.6, pS 

0.05). Los ángulos cercanos a 60° se presentaron en la base de las hojas, dando como 

resultado la formación del tanque. Hacia la parte distal de la hoja se presentaron ángulos 

menores, cercanos a los 30°. 

En la especie T. fasciculata la inclinación de sus hojas se ubicó entre los 0° y 60° 

(Tabla 6.6, p S 0.05), presentándose generalmente en una misma hoja una gran variedad de 

ángulos dentro del ámbito mencionado. Las partes más jóvenes y anchas de la hoja solían 

tener los ángulos menores. Lo anterior indica que la planta tiene acceso a los valores totales 

. máximos de radiación, como los indicados para T. bartramii, teniendo también partes menos 

activas de la hoja en ángulos mayores. 

Tabla 6.6. Distribución de los ángulos foliares de las distintas especies estudiadas; los datos corresponden al 
número de individuos que presentaban un ángulo en la clase señalada, varios ángulos pueden corresponder a 
una misma hoja * p< O 05 ** p< O 01 - , -
Especie 0°_30° 31°.60° 61 °.90° N total Xi cuadrada 

11. Dar/ramii 25 14 6 45 12.13 ** 
I J. schiedeana 10 11 8 29 0.48 

11. iUllall/na 13 6 6 25 3.92 

, J. pseudoóaileyi 1 1 18 7 36 0.66 

J: drepanocJada 4 12 3 19 7.68 * 
l. ¡ascicuta/a 19 19 4 42 10.14 * 
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6.6 Orientación de la Planta 

Tres de las especies estudiadas presentaron una orientación preferencial. La especie 

T barlramii se ubicó con mayor frecuencia sin orientación o entre los 0° y 45° (Tabla 6.7, 

Figs. 6.12 y 6.13, p:S 0.01). Las plantas que presentaron esta orientación recibieron los 

valores máximos de radiación en los meses de mayo, junio, julio y agosto, que coinciden 

con el período de lluvias. Con esta orientación, la especie recibe menos radiación que en 

otras direcciones (Fig. 6.13), pero las diferencias se atenúan al presentar hojas tienden a la 

horizontalidad, como es el caso de T barlramii, viéndose disminuida la captación de luz solo 

alrededor del 10%. Con igual frecuencia esta especie se encontró anclada en ramas 

horizontales, sin presentar una orientación particular. 

T pseudobaileyi presentó una orientación preferencial en el intervalo de 136° a 180°. 

En esta orientación, se alcanzan los valores máximos posibles de radiación para la zona 

(8935 mol m·2 año· l
, si consideramos el ángulo de orientación de sus hojas a 45°). La 

radiación recibida en febrero, marzo, octubre y noviembre es mayor a la del resto del año. 

Tabla 6.7. Orientación preferencial en las seis especies; los datos corresponden al número de individuos 
que se encontraron en cada clase de orientación * p< O 05 ** p< O 01 - , -
Especie 0°_ 46°_ 91°_ 136°- 181°- 226°- 271°- 316°- Sin Xi 

45° 90° 135° 180° 225° 270° 315° 360° orientación Cuadrada 
I 

1: barlramu 5 1 2 O O 1 3 O 6 20.00** 

/. scnieoeana 1 1 4 2 2 1 2 2 5 7.00 

J. IOnal1lfm 2 3 5 5 7 2 2 3 5 6.76 

J:pseudobaileyi 3 O 3 8 1 4 1 2 1 18.08** 

J.orepanoc/aoa 2 O 1 1 7 1 1 5 1 18.09*' 

J. Jase/cula/a 1 7 2 5 2 1 1 1 2 14.82 

Las orientaciones más frecuentes encontradas en la especie T drepanoclada fueron 

de 181° a 225° y de 316° a 360° (Tabla 6.7, p:S 0.01). Las orientaciones preferenciales 

fueron contrastantes, ya que la primera clase se encontró entre las que reciben mayor 

radiación anual (5668 mol m·2 año· l
, si c()llsideramos el ángulo de orientación de sus hojas.a 

45°) y la segunda se ubicó entre las que reciben menor radiación (2848 mol m·2 año· l
, 

considerado el ángulo de orientación de sus hojas a 45°). Los máximos de radiación para las 
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plantas orientadas entre los 181 0 y 225 ocurren en los meses de febrero, marzo, octubre y 

noviembre. Para las plantas orientadas entre 3160 y 3600 los máximos son entre abril, mayo, 

junio y julio, 

T.drepanoclada T. bartramii* 

E O 

T. drepanoclada S T. pselldobaileyi 

Fig. 6.12 Orientación preferencial de las plantas T.hartrarnii, T. pseudobaileyi y T. drepanoclada, cuya 
orientación preferencial fue significativa estadísticamente (p :s 0.05). * Esta especie presenta con igual 
abundancia plantas sin orientación. 
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Fig. 6.13. Radiación fotosintéticamente activa anual recibida en seis categorías de orientación calculada paa 
hojas con inclinaciones de 15°,45° Y 75° (cálculos estimados para una superficie que recibe la luz de un solo 
lado; los valores reales que inciden sobre las hojas, que presentan dos lados funcionales pueden ser mayores). 
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Las especIes T. schiedeana, T. ionarÚhd y T. fasciculata no presentaron una 

orientación ni inclinación preferencial. T. schiedeana y T. fasciculata suelen crecer sobre 

ramas horizontales y relativamente angostas, formando una esfera de hojas orientadas en 

todas direcciones alrededor de la rama. La especie T. ionantha puede encontrarse en 

diversos lugares y tanto la inclinación de sus hojas, como la orientación de la planta son 

muy variables. 
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7. DISCUSIÓN 

7.1 El ambiente Lumínico y su Influencia sobre la Fotosíntesis 

De acuerdo con lo esperado, el ambiente lumínico del sitio presentó una gran 

estacionalidad en la disponibilidad de luz, presentando una reducción del 27% al 97% 

(dependiendo del sitio) en la radiación total de la estación seca a la lluviosa. Esta 

estacionalidad, derivada de la caída y producción de las hojas en la mayoría de los árboles, 

influye sobre la fotosíntesis de las plantas perennes sometiendo a aquellas que se encuentran 

bajo el dosel a dos situaciones lumínicas contrastantes: baja radiación durante lluvias, con 

alta disposición de agua y alta humedad del aire, y alta radiación durante la sequía, con baja 

disponibilidad de agua y baja humedad del aire. 

En un estudio anterior realizado en la zona utilizando sensores de RF A se encontró 

que a partir del mes de junio los valores de radiación por encima del dosel comenzaban a 

descender debido a la nubosidad (Barradas 1991), presentándose los máximos de radiación 

en el mes de mayo; contrario a lo encontrado en el presente estudio, cuyos máximos fueron 

en junio y agosto. El resto de los meses se observaron las mismas tendencias en ambos 

estudios. Los valores de Barradas (op. cit.) son siempre mayores posiblemente debido, entre 

otros factores, a que las fotografías hemisféricas no toman en cuenta la RF A proveniente de 

reflejos, siendo el índice de albedo muy alto en la zona (Barradas op. cil.). 

Al comparar el ambiente lumínico de la selva estacional de Charnela con ambientes 

de selva alta perennifolia, donde se han llevado a cabo la mayoría de los estudios 

ecofisiológicos en bromeliáceas epifitas, se encontró que la luz que llega a los estratos bajos 

(1.2- 1.9 m) durante lluvias puede ser similar en ambos ambientes, con una incidencia del 

0.73 -2.11 % de la luz total en Charnela y una incidencia del 2-2.5% en Los Tuxtlas; sin 
, 

embargo, la radiación aumenta considerablemente a los pocos metros en la selva baja, con 

una filtración del 48-74% de la luz total que llega por encima del dosel alrededor de los 3 m 

de altura, contrastando con lugares perturbados de los Tuxtlas, que presentan un dosel de 

altura similar al de la selva baja (10m), donde la infiltración de luz es de tan solo 7% a los 3 

m (Clark el al. 1996). Lo mismo se observa al comparar datos de la selva alta de Costa Rica 

(Estación La Selva), donde la luz de O a 1.4 m alcanza valores de O a 0.4 mol m-2 d- I
, 

similares a los encontrados en este estudio a esa misma altura durante lluvias; sin embargo, 
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a alturas de 3.5- 4 m, se reportan valores de 0.2 a 1.8 mol m·2 d'] (Chazdon 1986), mientras 

que en Charnela se encontraron valores de 4.8 a 16.6 mol m·2 d· 1 Estudios anteriores 

realizados en Charnela muestran la heterogeneidad lumínica de la localidad, ya que en éstos 

se encuentran diferencias menores entre las mediciones realizadas a 0.2 m y aquellas 

realizadas a 5 m, "" 3 mol m·2 d'] y "" 9 mol m·2 d'], respectivamente, elevándose los valores 

hasta ""30 mol m·2 d'] a lO m (Barradas 1991). Las diferencias lumínicas entre los sitios 

caracterizados pueden deberse a que presentan diferentes coeficientes de atenuación, 

término que se refiere a la disminución de luz debido a la absorción y extinción por el dosel. 

Éste coeficiente puede modificarse por el área foliar local, el tamaño, ángulo y grosor de la 

hoja (Larcher 1995). 

Debido a que en la selva de Charnela existe una gran diversidad de especIes de 

árboles (Lott 1993, Medina 1995), el coeficiente de atenuación puede ser variable. Entre los 

árboles que conforman el dosel de los sitios seleccionados se encuentran Amphyplerigium 

adslringens, Ipomea wolcottiana, Caesalpinea erioslachys, Caesalpinea platyloba, 

Heliocarpus pallidus, Rupechtia fusca, Spondias purpurea, Ceiba pentandra, Opunlia 

excelsa, entre otros. Éstos pertenecen a numerosas familias y sus tipos foliares son diversos, 

existiendo hojas simples y compuestas abarcando una gran gama de tamaños y formas .. Las 

hojas de los árboles de la zona presentan variabilidad en cuanto a su área foliar específica, 

con valores entre los 138 y 473 cm2 g'], lo cual nos indica que presentan grandes diferencias 

en grosor (Huante el al. 1995). Las diferencias físicas de las hojas del dosel nos dan una idea 

de la heterogeneidad en la filtración de luz que pueden provocar. La importancia del dosel 

'en la atenuación de la luz y la generación de heterogeneidad lumínica se observa claramente 

en el sitio de estudio mediante la correlación significativa entre LA! y la altura durante la 

época de lluvias y no durante la sequía, época en la que las variaciones lumín¡'cas se 

debieron principalmente a la presencia de ramas y epífitas perennes. Estas diferencias 

menores en luz durante sequía coinciden con lo reportado por Barradas (1991). 

Otra característica que puede modificar el coeficiente de atenuación, SIn afectar 

valores de LA!, es la presencia de ángulos variables en las hojas y el movimiento del follaje 

del dosel,. que permiten la filtración diferencial de luz a los estratos bajos del dosel, 

generando condiciones lumínicas particulares en micrositios. La importancia del micrositio 

ya ha sido señalada como importante para el desempeño del individuo o de la hoja en 

bromeliáceas (Smith el al. 1985, Smith el al. 1986a, Smith el al. 1986b). Barradas el al. 

57 



Ecofisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género Tillandsia. 

(1998) encontraron que dos sensores de luz localizados sobre una mism hoja, a solo 2 cm de 

distancia, registraban diferentes rayitos de sol (término que de aquí en adelante se referirá 

como "sunfleck"). Las hojas de las epífitas, además de que podrían recibir sunflecks 

distintos a lo largo del día, podrían encontrarse en dos extremos diferentes de un tronco, lo 

cual causaría mayor incidencia de luz a diferentes horas del día o meses del año; la distancia 

a la cual están localizadas con respecto al tronco podría a su vez determinar la cantidad de 

agua que reciban por escurrimiento. Varios autores han señalado la importancia del 

desarrollo de rametos en las mocotiledóneas, y en particular en las bromeliáceas epífitas, 

para la explotación de recursos en un ambiente heterogéneo, donde los recursos se reciben 

en pulsos; teniendo estos rametos intercambio de fotosintatos (Benzing y Renfrow 1980, 

Welker et al. 1985, Benzing 1989, Dejean y Olmsted 1997). La gran variación metabólica 

que presentan las diferentes las hojas de una bromeliácea epífita podría ser un reflejo de un 

máximo aprovechamiento de las condiciones microclimáticas en las que se encuentra cada 

hoja. Al extrapolar este comportamiento a los diversos rametos podemos encontrar que en 

. algunos casos las plantas pueden beneficiarse del ambiente lumínico que se encuentra 

alrededor de todo el árbol que las sustenta. Siguiendo este esquema, podemos pensaren 

algunos rametos u hojas adaptadas a la luz y otras a la sombra formando parte de la misma 

planta, aunque sus concentraciones de pigmentos o actividad CAM sean muy diferentes, 

para de esta forma maximizar la ganancia como individuo. 

7.2 Aspectos Fisiológicos de la Fotosíntesis 

Pigmentos Fotosintéticos 

La concentración de clorofila total que presentaron las especies estudiadas (0.09-0.18 

g m-2
) fue baja al compararla con los resultados de Benzing y Friedman (1981), cuyo estudio 

incluyó varios géneros de epífitas pertenecientes a la familia Bromeliaceae (0.9 -0.2 g m-2 
). 

Los valores de las epífitas de Charnela se ubican en el intervalo de los encontrados para la 

bromeliácea terrestre de matorral xerofitoBromelia humilis (0.05-0.23 g m-2
; Medina et al. 

1986). Las altas concentraciones exhibidas en las epífitas del estudio de Benzing y Friedman 

(op. cit.) pueden deberse a que las plantas se encontraban en condiciones óptimas para el 

crecimiento (en un invernadero) y a que estas plantas eran originarias de localidades 

húmedas, las cuales suelen estar sombreadas la mayor parte del año. En el caso del matorral 
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xerófito y de la selva baja caducifolia encontramos condiciones de sequía durante la mayoría 

del año (7 meses), lo cual puede estar influyendo sobre los intervalos de concentración de 

pigmentos fotosintéticos, pudiendo ser un factor la fotodestrucción de éstos, a la cual son 

más susceptibles las plantas en estrés hídrico (Osmond y Chow 1988). 

El estudio de Benzing y Friedman (1981) encontró una relación entre la tasa de 

fotosíntesis y la concentración de clorofila. En el presente estudio sólo se encontró relación 

entre la acumulación de ácido málico y concentración de clorofila en el caso de T barlramii, 

cuya concentración de clorofila aumenta a principios de sequía, cuando presenta su máxima 

actividad fotosintética. El aumento de clorofila' total a finales de sequía en el caso de T 

barlramii contrasta con estudios previos donde la concentración de clorofila se relaciona 

inversamente con la luz (Martin el al. 1985, Martin el al. 1986, Benzing 1990, Brooks el al. 

1994, Lee el al. 2000); sin embargo, este fenómeno puede relacionarse con la posible 

adaptación de T barlramii a ambientes secos y a sus altos requerimientos de luz. 

Diversos autores han señalado que las epífitas tanque presentan mayor concentración 

de clorofila total que las atmosféricas (Benzing y Renfrow 1971, Adams 111 y Martin 

1 986a), sin embargo, en este estudio no se encontró esta relación. Las epífitas tanque 

presentaron un cociente alb más alto (2.66 y 2.37, p-S 0.05), lo cual puede deberse a que 

estas plantas solían encontrarse en sitios expuestos, donde el foto sistema 1 (PS 1) (rico en 

clorofila a) suele encontrarse más activo, ya que es menos suceptible a la fotoinhibición 

(Niyogi 1999), disminuyendo la actividad del PS 11 y por tanto la concentración de clorofila 

b, uno de sus principales pigmentos antena. 

Se ha propuesto que la clorofila b se encuentra en mayor proporción en plantas 

sombreadas que buscan eficientizar la captación de luz difusa (Benzing 1990, Brooks el al. 

1994, Taiz y Zeiger 1998, Lee el al. 2000). No obstante, existen datos reportados por Martin 

el al. (1986) en los que encuentra que la especie Tillandsia usneoides presenta un cociente 

menor de clorofila alb a altas radiaciones. En las especies de este estudio, las , 
concentraciones de clorofila b fueron mayores a finales de la sequía, cuando hay mayor 

radiación. Un análisis posterior de este fenómeno sería importante, dado que la mayoría de 

los datos actuales de la variación estacional de pigmentos fotosintéticos en bromeliáceas 

epífitas miden sólo clorofila total. 

La presencia de carotenos en las bromeliáceas epífitas ha sido poco estudiada, sin 

encontrarse datos publicados al respecto; en este estudio, se encontró que pueden ser 

59 



Ecofisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género TiIlandsia. 

importantes, existiendo una correlación positiva entre la fotosíntesis anual y la 

concentración de estos pigmentos. La relación podría deberse a que las especies adaptadas a 

altos niveles de RF A suelen presentar mayores tasas fotosintéticas y una mayor 

concentración de pigmentos protectores como lo son los carotenos, con respecto a las 

plantas de sombra (Lambers et al. 1998, Taiz y Zeiger 1998). Un estudio realizado por 

Loeschen et al. (1993), encontró que en condiciones de alta disponibilidad de agua y RFA 

alta (500" 1000 ¡¡mol m-2 sol dependiendo de la hora) T ionantha supera en acidez nocturna 

a la especie T schiedeana; en este estudio la acumulación de ácido málico en T ionantha 

fue la más baja de las seis especies, por lo cual podemos ver que existe la capacidad en T 

ionantha de presentar una eficiencia fotosintética mayor a la exhibida en Charnela. La 

concentración de ácido málico de T ionantha en Charnela podría deberse a la baja 

concentración de carotenos mostrada por esta especie, ya que los carotenos contribuyen de 

manera importante a la fotoprotección de la planta, siendo que las plantas que no los . 
presentan en altas cantidades, muestran menores tasas de fotosíntesis, aún cuando existen 

otros medios de protección contra las altas radiaciones, como son los tri comas reflejantes y 

la inclinación foliar. La protección contra la fotoinhibición que el pigmento provee es de 

particular utilidad, ya que puede disipar el exceso de luz sin impedir el aprovechamiento de 

RFA cuando ésta no es excesiva (Demming-Adams y Adams III 1993; Niyogi 1999). La 

protección contra la fotoinhibición por medio de otros pigmentos como son las antocianinas 

(Gould et al. 1995), deberían ser estudiadas en el futuro, ya que las tonalidades rosa

moradas que exhiben algunas plantas como T ionantha y T fasciculata sugieren la 

presencia en estos pigmentos. 

La Fotosíntesis CAM 

Las diferencias en actividad fotosintética de las epífitas atmosféricas y tanque 

señaladas por Benzing y Renfrow (1971) y Adams III y Martin (I986b) se hicieron 

evidentes en este estudio. Las diferencias se observaron en los patrones estacionales de 

fotosíntesis, y no en las tasas fotosintéticas. Las especies atmosféricas T bartramii. T 

schiedeana, T ionantha presentaron mayor actividad fotosintética a principios de sequía, las 

especies tanque T drepanoclada y T fasciculata presentaron una rápida respuesta 

fotosintética a la disponibilidad de agua, elevando su acumulación de ácido málico a 

principios de lluvias, mientras que la especie atmosférica T pseudobaileyi presentó dos 
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picos de máxima actividad fotosintética, que coinciden con los picos de ambas estrategias, 

atmosférica y tanque. 

El hecho de que las especies atmosféricas hayan presentado una actividad 

fotosintética mayor en febrero refleja que pueden mantener el funcionamiento del aparato 

fotosintético en condiciones óptimas durante sequías prolongadas (::::: 90 días), a diferencia 

de las epífitas tanque, las cuales suelen presentar menor resistencia a la desecación (Martin 

1994). Entre las diferencias fisiológicas que permiten una mayor resistencia a la desecación 

en epífitas atmosféricas puede encontrarse el presentar menores tasas de transpiración que 

las plantas tipo tanque (Adams III y Martin 1 986a). En estudios llevados a cabo con T. 

ionantha y T. schiedeana se observó que sus tasas de transpiración no se reducían 

significativamente durante los primeros 20 días de sequía (Martin y Adams III 1987, Nowak 

y Martin 1997), mientras que otro estudio señala que T. fasciculata llegó a su mínimo valor 

de transpiración a solo cuatro días de sequía, después del cual, la fotosíntesis continuó 

gracias al' cierre de los estomas y a la reutilización de COl interno proveniente de la 

respiración (Zotz y Andrade 1997). 

Estudios de laboratorio han mostrado que la fotosíntesis en bromeliáceas 

atmosféricas se mantiene constante durante los primeros 30-40 días en que se detiene el 

riego (Martin y Adams III 1987, Stiles y Martin 1996, Nowak y Martin 1997); sin embargo, 

no se observa un aumento en la fotosíntesis, como en el presente estudio, teniendo las 

plantas cerca de 90 días sin precipitación. Esto puede deberse a que, a diferencia de las 

plantas en el laboratorio, los individuos de Charnela experimentan un cambio gradual hacia 

condiciones óptimas de luz al comienzo de la sequía, mientras que su estado hídrico es aún 

lo suficientemente bueno para incrementar su actividad fotosintética, logrando en esta etapa 

del año obtener simultáneamente la cantidad suficiente de los recursos luz yagua necesarios 

para lograr un máximo en su actividad fotosintética! 

El patrón estacional de acumulación de ácido málico de las especies de hábito tanque 

coincidió con lo observado en un estudio realizado con la especie T. fasciculata en una selva 

tropical de Panamá, cuyos individuos presentaron los valores máximos de acumulación de 

ácido málico a principios de lluvias y los mínimos a finales de sequía (Zotz y Andrade 

1997). La actividad fotosintética en las plantas tanque se reanuda después de tener agua 

disponible .en sus tanques por algunas horas (Adams III y Martin 1986a); es posible que 

esta súbita disponibilidad y uso de agua cause un pico de actividad fotosintética. El agua de 
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las primeras lluvias posee también gran cantidad de nutrientes lixiviados, cantidad que se 

hace menor al ir avanzando la estación (Benzing y Renfrow 1980), lo cual podría contribuir 

al descenso moderado en la fotosíntesis antes del comienzo de la sequía. 

Al comparar los valores de fotosíntesis en plantas de la especie tanque T fasciculala 

en Charnela y Panamá, se observa que la acumulación de ácido málico fue mucho menor en 

el caso de los individuos de Charnela (promedio máximo de 93 !-leq g-I y mínimo de 65 !-leq 

g_l) en comparación con los de Barro Colorado, Panamá (promedio máximo de '" 200 !-leq 

g_1 y mínimo de '" 50 !-leq g_I). La reducción en concentración de ácido málico en sequía 

(con respecto al máximo) es menor en las especies de la selva baja caducifolia (reducción 

del'" 30% del máximo en las especies de Charnela y del '" 75% en Panamá), pese a que se 

enfrentan a apnJximadamente cuatro meses más de sequía que las de Barro Colorado, y a 

condiciones de luz más extremas, dándose un aumento del 27-97% de radiación durante 

sequía en Charnela, y un aumento'" 15-50% en Barro Colorado. Esto nos muestra que las 

especies de Charnela pueden presentar una menor eficiencia fotosintética en condiciones 

ambientales favorables (alta disponibilidad de agua), pero una mayor resistencia al 

encontrarse en situaciones limitantes o estresantes, lo cual coincide con observaciones 

realizadas por Smith y Nobel (1986) para plantas perennes del desierto. Es posible también , 

que la mayor eficiencia fotosintética de los individuos de Panamá durante lluvias sea el 

resultado de que el sitio presente mayor intensidad de luz, debido a su ubicación latitudinal. 

No existen estudios previos de la actividad fotosintética en la especie tanque T 

drepanoclada. Ambas especies tipo tanque se encuentran casi exclusivamente en lugares 

expuestos, por lo cual es posible que la luz sea menos limitante para su actividad 

fotosintética en lluvias, que en -el caso de las atmosféricas, las cuales generalmente se 

encontraron en sitios parcialmente expuestos. 

El comportamiento fotosintético de T pseudobaileyi es diferente del exhibido en el 

resto de las especies, siendo ésta una planta atmosférica mirmecofitica (Dejean el al. 1995); 

el pico de actividad fotosintética que exhibe durante la colecta de julio, podría estar 

relacionado con la presencia de hormigas anidadas entre sus hojas. Se ha observado en otras 

plantas mirmecofílicas que el 93% del nitrógeno de la planta proviene de los desechos de las 

hormigas (Sagers el al. 2000). Las hormigas que colonizan a T. pseudobaileyi solamente se 

observaron durante esta colecta, posiblemente confiriéndole una ventaja nutricional que le 

permite incrementar su actividad metabólica y tener un segundo pico de máxima actividad 
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fotosintética en julio, además del pico característico de las especies atmosféricas estudiadas, 

presente en febrero. 

Un factor ambiental que puede estar influyendo sobre la actividad fotosintética de las 

bromeliáceas epífitas de Chamela es la presencia de altos niveles de rocío a principios de la 

estación de sequía, ya que el sitio utilizado para el presente estudio exhibe los mayores 

niveles de rocío de seis sitios muestreados alrededor de la Estación de Biología de Charnela, 

además de recibir con frecuencia corrientes de aire húmedo provenientes del mar (Barradas 

y Glez-Medellín 1999). Este hecho podría estar relacionado con la agregación de 

bromeliáceas observadas en el sitio de estudio. Durante principios de sequía, las condiciones 

ambientales no son tan hostiles como a finales de la estación, ya que en estas fechas hay una 

alta condensación de rocío, y los niveles de luz que llegan a la zona son menores. Se ha 

observado que la toma de COz aumenta cuando la humedad relativa del ambiente es alta, por 

lo cual la presencia de niveles altos de rocío podría influenciar positivamente la actividad 

fotosintética de las bromeliáceas (Martin y Siedow 1981, Griffiths el al. 1986, Griffiths el 

al. 1988). Por otra parte, se ha documentado que los altos niveles de rocío en Chamela 

pueden contribuir a mantener hidratadas a las plantas C3 que presentan hojas durante la 

sequía, disminuyendo de manera considerable la pérdida de agua por transpiración 

(Barradas y Glez-Medellín 1999). En el caso de las plantas CAM, la hora de alta 

condensación de rocío coincide con el pico de máxima acumulación de ácido málico por lo 

que algunos autores postulan que puede influir positivamente sobre el balance· hídrico ' 

disminuyendo el potencial osmótico (Smith y Luttge 1985, Luttge 1986, 1987). Lo anterior 

puede contribuir a que la actividad fotosintética de las atmosféricas se mantenga alta, y a 

que la disminución en la actividad fotosintética de las bromeliáceas tanque no sea mayor. El 

hecho de que las bromeliáceas epífitas sean capaces de tomar la humedad directamente del 

aire por medio de los tricomas sigue en debate (Benzing 1994), pudiendo existir 

mecamsmos que favorecen la condensación de agua sobre la superficie de las hojas; los 

movimientos higroscópicos de los tricomas podrían atrapar el aire húmedo cerca de la 

superficie de la hoja ejerciendo presión sobre éste y favoreciendo la condensación, por otra 
, 

parte podrían existir otros mecanismos como la presencia de sales que contribuyen a la 

condensación de agua. La capacidad de tomar agua del aire contribuiría a la explicación de 

las altas tasas fotosintéticas de las bromeliáceas atmosféricas durante la sequía prolongada. 
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En este estudio no se midió la proporción de ácido málico que corresponde a CO2 

proveniente de la respiración, pero se ha visto que en T ionantha y T schiedeana el 

mecanismo de recliclaje de CO2 puede contribuir hasta en un 90% del ácido málico formado 

durante la sequía (Martin y Adams III 1987, Nowak y Martin 1997). Es probable que esta 

estrategia sea importante para el ahorro de agua durante la prolongada sequía de Charnela. 

7.3 Aspectos Anatómicos y Morfológicos de la Fotosíntesis 

Características Anatómicas en el Contexto de la Familia 

Estudios anteriores han encontrado respuestas contradictorias en cuanto a la 

plasticidad de .caracteres anatómicos en bromeliáceas. La plasticidad en la producción de 

tri comas se ha observado en cuatro epífitas del género Tillandsia nativas de un manglar, al 

compararse con individuos crecidos en invernadero, cuya incidencia de luz era menor, y que 

no estaban sometidas al contacto constante con agua salada (Gómez y Winkler 1991). Por 

otro lado, la densidad de tricomas no presentó cambios significativos en la especie 

Tillandsia usneoides, bajo diferentes condiciones de luz (Martin et al. 1985). En este estudio 

todas las plantas presentaron un aumento en la densidad de tri comas en individuos 

expuestos, posiblemente debido a la necesidad de incrementar su protección, al. estar 

expuestas todo el año a altas radiaciones. La producción de un número diferencial de 

tri comas en el haz con respecto al envés ha sido poco estudiado. En un estudio realizado por 

Benzing y Renfrow (1971) en 21 especies de bromeliáceas epifitas se observó con mayor 

frecuencia la presencia de un mayor número de tri comas en el haz con respecto al envés. 

Esta diferencia puede deberse, en el caso de las especies de Charnela, a diferentes 

inclinaciones de las hojas. 

La plasticidad en el tamaño de los tri comas ya había sido observada en Tillandsia 

usneoides,. presentando tri comas más grandes en las plantas sombreadas. En el presente 

estudio, se encontraron cambios en el tamaño de los tri comas; las diferentes especIes 

presentaron comportamientos particulares, siendo algunas veces más grandes en plantas 

sombreadas, y otras veces en expuestas. El hecho de que en el haz hayan sido más pequeños 

los tri comas de plantas expuestas contrasta con los resultados de Martin et al. (1985), y no 

concuerda con su idea de que el cambio de tamaño se deba a que las plantas más expuestas 

buscan incrementar la reflexión de luz y en general la cobertura. Adams 1II y Martin (1 996a) 
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encontraron que los juveniles de Tillandsia deppeana cuyo hábito es atmosférico 

presentaban tricomas de mayor tamaño que los adultos tanque. En este estudio no se 

observaron diferencias en tamaño relacionadas con el hábito tanque o atmosférico. 

La cobertura de los tri comas en las plantas de Charnela fue alta comparada con las de 

las especies estudiadas por Benzing y Renfrow (1971), exhibiendo 8 de sus 14 especies 

coberturas por debajo de 100%, condición observada en el presente estudio en T ionan/ha y 

T drepanoclada. Benzing y Renfrow (1971) utilizan como válor máximo de cobertura el 

100%; en el presente estudio se toma en cuenta el traslape de los tricomas para evidenciar 

que tanto pueden llegar a sombrear al clorénquima, pudiendo obtener valores mayores a 

100%, lo cual no permite la comparación de los datos. 

Los estomas exhibieron tamaños mayores a los observados en estudios prevIOs 

(Martin e/ al. 1985, Martin 1994). Martin (1994) presenta valores para T fascicula/a y T 

schiedeana cuyo largo es en promedio de 37 y 43 flm respectivamente, mientras que en este 

estudio los valores promedio son mayores (66 y 70 flm respectivamente). Los ejemplares 

utilizados en el estudio de Martin (1994) crecieron en invernadero en condiciones óptimas 

por lo que la diferencia de tamaños no puede explicarse como una respuesta a la sequía. La 

especie T jascicula/a presentó una densidad estomática menor a la descrita en el estudio de 

Martin (op. cit.), lo cual podría contribuir a contrarrestar el tener estomas más grandes. La 

densidad de estomas presentes en las plantas del sitio fue similar a las descritas para otras 

especies del género Tillandsia (Martin et al. 1985, Adams III y Martin 1986a, Gomez y 

Winkler 1991, Martin 1994). Los valores de densidad estomática de este género son mucho 

menores a los de las bromeliáceas terrestres (Martin 1994), o de otras monocotiledóneas 

como las gramíneas (Willmer y Fricker 1996), permitiéndoles menores tasas de 

transpiración (Adams III y Martin 1986b). 

Anatomía, Morfología y Ambiente 

En las especies estudiadas se presenta una variedad de formas y de caracteres 

anatómicos que les permiten una máxima captación de RF A, Y al mismo tiempo una 

protección contra el exceso de luz. En plantas expuestas que presentan ángulos foliares que 

tienden a la horizontalidad, 'se encontró una mayor densidad de tricomas en el haz con 

respecto al envés, siendo el caso de T bartramii y T fascicula/a. Ambas especies suelen 

encontrarse en sitios muy expuestos. La captación de luz puede eficientizarse aún más 
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durante lluvias, cuando las plantas suelen ser más resistentes a la fotoinhibición (Osmond y 

Chow 1988), debido a que se ha visto que las escamas de T fasciculala (cuyas propiedades 

probablemente son iguales a las escamas del resto de las especies estudiadas) dejan pasar 

alrededor de un 20% más de luz cuando la superficie de la hoja se encuentra mojada, que 

cuando ésta está seca (Benzing y Renfrow 1971). La orientación preferencial de T barlramii 

le permite una máxima captación de luz en los meses correspondientes a la estación de 

lluvias, evadiendo altas radiaciones durante toda la sequía. La disminución de luz puede 

llegar a ser hasta de un 45%, pudiendo, junto con la abundancia de tricomas y de carotenos, 

evitar la foto inhibición, permitiéndole presentar los valores más altos de acumulación de 

ácido málico de las seis especies. En plantas sombreadas, la especie T barlramii presenta el 

mismo patrón de densidad de tri comas, pero la especie T fasciclllala cambia su patrón, y no 

presenta diferencias de densidad de tri comas en las plantas sombreadas; esta plasticidad, le 

permite realizar una menor inversión en tri comas, los cuales no son tan necesarios para la 

protección de la luz en las plantas sombreadas e incluso pueden interferir con la captación 

de luz necesaria para la fotosíntesis, siendo ésta una especie que prefiere los estratos altos 

del dosel y que presenta su mayor actividad fotosintética durante lluvias. 

Por otra parte, T drepanoclada presenta ángulos foliares que tienden más a la 

verticalidad, protegiéndola de la radiación a las horas más calientes del medio día (Nobel 

1981, Zenón -Cano el al. 1992, Zavala-Hurtado y Ezcurra 1998); su densidad y cobertura de 

tricomas es menor que los de las especies con ángulos foliares menores. El envés en esta 

especie se encuentra muy expuesto, debido al ángulo de las hojas, presentando una mayor 

cobertura de tricomas en esta cara de la hoja. Los estomas suelen tener tamaños pequeños, 

probablemente para reducir las tasas de transpiración (Adams III y Martin 1996b), aunque la 

densidad de éstos es mayor en plantas expuestas, lo cual puede reflejar la necesidad de 

compensar el área de intercambio gaseoso cuando se encuentra en condiciones de alta 

intensidad de RF A, ya que esta planta suele encontrarse en sitios expuestos y se encuentra 

activa principalmente a inicios de lluvias, teniendo su máxima actividad fotosintética en ese 

período y posiblemente cerrando completamente sus estomas durante la sequía y 

manteniendo bajas tasas de fotosíntesis con el uso de C02 proveniente de la respiración, 

como ha sido señalado para la especie tanque T. fasciclIlala (Zotz y Andrade 1997). La 

orientación preferencial de esta especie hacia el suroeste le permite captar altas cantidades 

de radiación que no son accesibles en todas las orientaciones, así como recibir los vientos 
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húmedos que viajan hacia el norte. Sus valores máximos de luz se presentan en meses de 

principios y mediados de sequía, evadiendo los meses más secos. 

La falta de una inclinación preferencial en las especies T ionantha, T schiedeana y 

T pseudobaileyi, lejos de reflejar una falta de especialización hacia la captación de la luz, 

evidencian su capacidad de abarcar una gran gama de ángulos ya sea en una misma o en 

diversas hojas, resultando en una captación tanto de luz difusa como de luz directa. 

Estrategias similares se observan en la arquitectura de un árbol, cuyas hojas se disponen en 

ángulos diferentes para evitar sombrearse entre sí y captar luz en los diferentes ángulos 

(Herbert 1995). Estas plantas suelen encontrarse en sitios sombreados durante lluvias, por lo 

que presentan una estrategia para captar la luz de todas las direcciones. La presencia de 

agregaciones de rametos les permiten abarcar sitios alrededor del tronco que las sostiene, 

presentando diferentes inclinaciones del eje central de la planta, del cual salen hojas cuyas 

orientaciones son variables, creándose en el caso de T ionantha y T schiedeana, verdaderas 

esferas que captan la luz proveniente de muchas direcciones. La especie T pseudobaileyi 

también se beneficia de la captación de luz por un conjunto rametos, sin embargo, la 

cantidad de hojas que produce es menor, por lo que no se logra una cobertura de tal 

diversidad' de ángulos como en las especies antes mencionadas. Como estrategia alterna, 

cada una de las hojas de T pseudobaileyi suelen presentar ángulos que abarcan las tres , 
categorías formuladas para el análisis en este estudio, sustituyendo la ventaja de presentar 

un gran número de hojas. Esta especie suele encontarse en sitios sombreados, y es posible 

que sus ángulos le permitan una mayor captación de luz difusa, que constituye un 25% de la 

luz total. La especie T pseudobaileyi presenta una orientación preferencial hacia el sureste, 

la cual le confiere las mismas ventajas descritas para. T drepanoclada. Estas tres especies 

exhiben gran plasticidad en la producción de tri comas, siendo la menos protegida por estas 

estructuras la especie T ionantha, lo cual, además de su baja concentración de carotenos, 

puede ser un factor que influya sobre su actividad fotosintética reflejándose en su baja 

acumulación de ácido málico en comparación con las demás especies. 
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8. CONCLUSIONES 

Las seIs epífitas respondieron a la estacionalidad de luz yagua presentando 

características fisiológicas y anatómicas que les permiten una captación máxima de luz 

cuando ésta puede ser limitante, así como una protección cuando la luz es excesiva; al estar 

la disponibilidad de agua relacionada inversamente con la disponibilidad de luz, cada planta 

presenta una actividad fotosintética diferente según su capacidad para adquirir los recursos 

limitantes (luz yagua) en cantidades favorables. 

Las concentraciones de clorofila total, a y b, no presentaron patrones estacionales 

similares en las especies, posiblemente su respuesta se dio ante condiciones 

micro ambientales que no pudieron medirse en este estudio. No se encontró una relación 

entre la concentración de clorofila y la concentración de ácido málico. Las epífitas tanque 

presentaron un cociente mayor de clorofila a/b, reflejando su preferencia por sitios abiertos. 

Se encontró una relación directa entre la concentración anual de carotenos 'y la actividad 

fotosintética anual, lo que probablemente se deba a que la fotoinhibición es un factor 

importante en la selva baja caducifolia, y los carotenos son un medio de protección que no 

impide la captación de la luz cuando ésta es limitante, a diferencia de la protección por 

medio de tri comas. La Jayoría de las especies presentaron concentraciones altas de 

carotenos a principios de se~uía, aunque no todas tuvieron variaciones estacionales. 

La acumulación de ~cido málico tuvo picos máximos en diferentes épocas del año 

según el hábito atmosféri~o o tanque de la planta, debido posiblemente a que sus 

características fisiológicas ~omo la tolerancia a la sequía, su ubicación en el dosel y sus 

estrategias de explotación de nutrientes y obtención de agua, le permitían a la planta 

conjuntar niveles óptimos de agua, luz y nutrientes en diferentes meses del año. Las plantas 

atmosféricas presentaron su pico de actividad fotosintética a principios de sequía, siendo la 

luz probablemente limitante durante lluvias debido a su ubicación en el dosel y a la gran 

cantidad de tricomas; su alta resistencia a la sequía les permitió que aún después de dos 

meses sin lluvia, su aparato fotosintético funcionara al máximo. La especie atmosférica T 

pseudobaileyi presentó un segundo pico de actividad máxima a principios de lluvias, 

posiblemente debido a que presenta una asociación mutualista con hormigas, las cuales se 

encontraban activas en esta etapa del año confiriéndole una ventaja nutricional. Las especies 

tanque presentaron su pico de actividad fotosintética a principios de lluvias, lo cual refleja 
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que la luz no fue un factor limitante para éstas en lluvias, debido a su ubicación en las partes 

expuestas del dosel; a principios de lluvias también su nivel nutricional es bueno, debido a 

que en las primeras lluvias se lixivian más nutrierites que las subsecuentes. La actividad 

fotosintética de las plantas tanque fue poca durante la sequía, pero superó a la actividad 

presente en plantas de la misma especie que habitan en selvas altas húmedas. 

La densidad y cobertura de tricomas se relacionó con la ubicación de la planta en el 

dosel y con los ángulos foliares de las especies; siendo generalmente mayores en las plantas 

expuestas que en las sombreadas y presentando comúnmente mayor densidad en el haz de 

plantas que presentan ángulos que tienden a la horizontalidad, y en el envés de plantas que 

presentan ángulos que tienden a la verticalidad. Solo se encontró plasticidad en la densidad 

de estomas en las especies T schiedeana y T. drepanoclada, siendo mayor la densidad en 

plantas expuestas que sombreadas, tal vez debido a los altos requerimientos de carbono. Los 

estomas fueron de menor tamaño en las especies T drepanoclada y T. pseudobaileyi, cuyo 

envés está frecuentemente más expuesto a la radiación que el haz. 

La orientación preferencial de T bartramii, T pseudobaileyi y T drepanoclada les 

permitió evadir los máximos niveles de radiación durante los meses más secos, teniendo la 

máxima incidencia durante la estación de lluvias para la primera especie y a principios y 

mediados de sequía en el caso de T. pseudobaileyi y T drepanoclada. La orientación de 

éstas últimas les permitiÓ tener acceso a los máximos niveles de radiación y recibir los 

vientos húmedos que llegan de la costa. 
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Apéndice I 

Regresión Multiple para la variable dependiente: altura del sitio 1; variable independiente: 

radiación total, época de lluvias. R= 0.915 R'= 0.838 R' ajustada= 0.784 

F(l,3)=15.545 p<.029 Error estándar del estimado: .517 

BETA Error estándar Error 
de BETA B estándar de t(3) p 

B 
Intercepción 1.487 0.320 4.646 0.018 

Radiación 0.915 0.232 0.000 0.000 3.942 0.029 
Lluvias 

Apéndice II 

Regresión Multiple para la variable dependiente: alturas de fotos sitios 1 y 2; variable 

independiente:índice de área foliar, época de lluvias. R= 0.710 R'= 0.504 

R' ajustada= 0.422 F(I ,6)=6.112 p<0.048 Error de estimación: 0.624 

BETA Error estándar Error 
de BETA B estándar de t(3) p 

B 
Intercepción 3.343 0.502 6.655 0.001 

LAI Lluvias -0.710 0.287 -0.323 0.131 -2.472 0.048 

Apéndice III 

Regresión Multiple para la variable dependiente: altura del sitio 1; variable independiente: 

radiación instantánea promedio, época de lluvias. R= 0.878 R'= 0.771 R' ajustada = 0.695 

F(l ,3)=1 0.154 p<.049 Error estándar del estimado: 0.614 

BETA Error estándar Error 
de BETA B estándar de t(3) p 

B 
Intercepción 1.560 0.372 4.194 0.024 
Radiación 0.878 0.275 0.011 0.003 3.186 0.049 
Lluvias 
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Apéndice IV 

Análisis Múltiple de Varianza para la factor concentración de clorofila total contra las 
factores: l. especie, 2. colectas 
Factores Efecto df Efecto MS Error df Error MS F p 
1 5 6385.522 139 1098.250 5.814 0.000 

2 3 26141.65 139 1098.250 23.802 0.000 

12 15 3251.268 139 1098.250 2.960 0.000 

Apéndice V 

Análisis Múltiple de Varianza para la factor concentración de clorofila a contra las factores: 
1. especie, 2. colectas 
Factores Efecto df Efecto MS Error df 
1 5 
2 3 
12 15 

Apéndice VI 

3.015 

4.321 

1.226 

85 

85 

85 

Error MS 
0.489 

0.489 

0.489 

F 
6.161 

8.832 

2.507 

p 
0.000 

0.000 

0.004 

Análisis Múltiple de Varianza para la factor concentración de clorofila b contra las factores: 
l. especie, 2. colectas 
Factores Efecto df Efecto MS Error df ErrorMS 
1 
2 
12 

5 

3 

15 

Apéndice VII 

0.640 

1.531 

1.267 

84 

84 

84 

0.275 

0.275 

0.275 

Prueba de Wi1coxon para la razón a/b contra especie y colecta 
N válida T Z P 

F 
2.326 

5.560 

4.604 

p 
0.049 

0.001 

0.000 

Especie y Cociente alb 109 o 9.062 0.000 

Colecta y Cociente a/b 109 734 6.843 0.000 

i.STA TESIS NO SALE 
DE LA BIRUOTEC..A. 

79 



Ecofisiología de la Fotosíntesis en Seis Especies del Género TilIandsia. 

Apéndice VIII 

Prueba de Wilcoxon para la factor carotenos contra las factores especie y colecta 
N válida T Z P 

Especie y Carotenos 109 143 8.630 0.000 

Colecta y Carotenos 109 75 8.835 0.000 

Apéndice IX 

Análisis Múltiple de Varianza para el factor concentración de ácido málico 
factores: l. especie, 2. colectas 
Factores Efecto df Efecto MS Error df Error MS 
l 5 24.55 139 3.893 

2 3 120.2 139 3.893 

12 15 11.87 139 3.893 

Apéndice X 

Prueba de Wilcoxon para densidad de tri comas 
Factores N valida T Z 

ExposIción y Densidad 

Posición y Densidad 

Especie y Densidad 

Apéndice XI 

359 

359 

359 

51 

49 

18 

Prueba de Wilcoxon para área de tri comas 
Factores N valida T 

Especie y Area 

Exposición y Area 

Posición y Area 

216 

216 

216 

71 

102 

98 

16.394 

16.395 

16.411 

Z 

12.665 

12.632 

12.636 

p 

o 

o 
O 

p 

o 

o 
O 

F P 
6.307 0.000 

30.88 0.000 

3.048 0.000 

contra las 
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Apéndice XII 

Prueba de Wilcoxon para cobertura de tricomas 
Factores N valida T Z 

Especie y Cobertura 

Exposición y Cobertura 

Posición y Cobertura 

Apéndice XIII 

359 

359 

359 

24 

50 

48.5 

16.408 

16.394 

16.395 

p 

o 

o 
O 

Análisis Múltiple de Varianza para los factores ancho y largo del estoma contra las factores: 
1. Especie, 2. Exposición 
Factores Lambda de R de Rao Dfl Df2 P 

Wilk 
I 0.532 7.055 10 190 0.000 
2 0.962 1.898 2 95 0.156 
12 0.833 1.823 10 190 0.050 

Apéndice XIV 

Prueba de Wilcoxon para densidad de estomas 
Factores N valida T Z p 

EspeCie y DenSidad 180 11.633 O 

Altura y Densidad 180 11.633 O 
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