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Hay placer en los bosques sin sendero,

Hay éxtasis en una costa solitaria.

Esta la soledad donde nadie se inmiscuye,

por el océano profundo y la musica con su rugido.

jINo amo menos al hombre, pero si mas a la naturaleza!

Lord Byron.
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RESUMEN

El Bosque Tropical Seco (BTS) se caracteriza por su marcada estacionalidad, lo que representa
un reto para las plantas que lo habitan. Las variaciones ambientales influyen directamente tanto la
fenologia reproductiva (floracién y fructificacion) como procesos fisiologicos fundamentales,
entre ellos la asimilacion de CO:, la fotosintesis y la regulacion estomatica. A pesar de estas
condiciones limitantes, algunas familias como Bromeliaceae han desarrollado adaptaciones que
les permiten sobrevivir y reproducirse en este ambiente. Por lo anterior, el objetivo de este trabajo
fue determinar las caracteristicas fenologicas y fisiologicas de dos bromelidceas con distintos
habitos: Tillandsia caput-medusae (epifita) y Bromelia karatas (terrestre), en el BTS de Villa
Allende, San Fernando, Chiapas.

Durante la investigacion se monitoreo la temperatura, humedad relativa y precipitacion.
De julio del 2023 a junio de 2024 se realizaron observaciones a 50 individuos de 7. caput-
medusae y B. karatas desde las 8:00 hasta las 12:00 horas. Con un luxémetro se registro la
cantidad de luz, al mismo tiempo se contabilizd6 el nimero de individuos por especie en
prefloracion, se anot6 el numero de botones florales, flores abiertas, flores senescentes, frutos en
desarrollo, frutos desarrollados y frutos con semillas dispersadas. Para el estudio fisiologico, de
diciembre de 2023 a octubre de 2024, se colectaron 10 individuos de cada especie, se trasladaron
al Laboratorio de Fisiologia y Quimica Vegetal para la determinacion de acidos orgéanicos,
cuantificaciéon de pigmentos fotosintéticos, la densidad de tricomas y estomas, y el contenido
relativo de agua (CRA). Para el andlisis de datos se aplicaron pruebas de estadisticas circulares,

univariadas y multivariadas (Kruskal-Wallis, RDA y PERMANOVA).

Los resultados mostraron que en ambas especies las fases fenologicas fueron unimodales y
sincronicas (7. caput-medusae r > 0.8, B. karatas r > 0.7). En T. caput-medusae, la prefloracion
ocurri6 en la temporada seca, mientras que la floracion y el desarrollo de frutos se concentraron
en la temporada de lluvias. Los frutos terminaron de madurar y las semillas se dispersaron en la
siguiente temporada seca. Estas fases estuvieron asociadas con temperatura maxima y minima,
humedad relativa y precipitacion. En B. karatas, en cambio, la prefloracion y la floracion se
presentaron en la temporada seca, mientras que el crecimiento de los frutos se dio en la

temporada de lluvias. Aqui, el flujo fotosintético, la temperatura maxima y la humedad relativa



fueron los factores mas correlacionados. En el aspecto fisiologico, 7. caput-medusae mostrd
diferencias significativas entre la temporada seca y de lluvia en todas las variables (p < 0.05),
reflejando una alta plasticidad. En B. karatas los cambios fueron mas limitados, observandose
diferencias tinicamente en la densidad estomatica y en el CRA. El analisis de redundancia sefiald

que la humedad relativa explic6 la mayor parte de la varianza en ambas especies.

En conjunto, los resultados confirman que aunque 7. caput-medusae y B. karatas
comparten el mismo ecosistema, cada una ha desarrollado estrategias distintas para enfrentar la
marcada estacionalidad del BTS. Mientras la epifita sincroniza su reproduccion con la
disponibilidad de agua y ajusta de manera flexible sus rasgos fisioldgicos, la terrestre responde
principalmente a través de su fenologia y modificaciones parciales en algunas caracteristicas
fisiologicas. Esto demuestra la importancia de la variabilidad ambiental como modulador de la

dindmica reproductiva y fisioldgica de las bromelidceas en el Bosque Tropical Seco.

Palabras clave: Bromeliaceae, fenologia reproductiva, fisiologia vegetal, estacionalidad.



CAPITULO 1. INTRODUCCION Y PLANTEAMIENTO DE LA
INVESTIGACION.



1.1 INTRODUCCION GENERAL

El Bosque Tropical Seco (BTS) es uno de los ecosistemas mas contrastantes y desafiantes para la
flora. Se caracteriza por una marcada estacionalidad con periodos prolongados de sequia que
puede variar de cinco a siete meses (Trejo, 2015). Este entorno impone una serie de restricciones
ambientales que obligan a las especies vegetales a desarrollar mecanismos y estrategias
adaptativas tanto a nivel fenoldgico como fisiologico para sobrevivir y reproducirse exitosamente
(Rodriguez-Duque et al., 2021). La fenologia estudia los ciclos de vida de las plantas y la
fisiologia analiza los procesos vitales que permiten la adaptacion y funcionamiento de las
especies en su medio. Ambas disciplinas son herramientas clave para comprender como las
plantas enfrentan las condiciones extremas del BTS (Medina, 1977; Bradley et al., 1999; Azcon-

Bieto y Talon, 2008).

Dentro de las estrategias de la fenologia reproductiva de las plantas, destaca Ia
sincronizacion de la floracion con las variaciones estacionales y la actividad de los polinizadores,
lo cual permite optimizar el uso de los recursos energéticos disponibles en el habitat (Medina,
1987). En estos ecosistemas la floracion suele ocurrir a mediados y finales de la temporada seca,
coincidiendo con la pérdida de follaje en al menos el 75 % de las especies vegetales. En estas
condiciones, muchas plantas han desarrollado adaptaciones que les permiten mantener un
metabolismo fotosintético activo como los tallos fotosintéticos o las lenticelas en plantas lefiosas;
asi como tejidos suculentos, cubiertas impermeables y la via fotosintética CAM (Metabolismo
Acido de las Crasulaceas), estas caracteristicas contribuyen a prevenir la desecacion y maximizar
la eficiencia del uso del agua, como en el caso de las bromelias (Medina, 1987; Rzedowski, 2006;

Ceballos et al., 2010; Balvanera, 2012).

La familia Bromeliaceae Juss. comprende 3,788 especies (Givnish et al., 2007; Gouda et
al., 2023) que se encuentran exclusivamente en el continente americano, desde el Sur de Estados
Unidos hasta la Patagonia Argentina, con la excepcion de Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms
& Mildbr. que habita en Africa (Zizka et al., 2009; Espejo-Cerna y Lopez-Ferrari, 2018). En
Chiapas se encuentran 133 especies de las 422 reportadas para México (Espejo-Cerna y Lopez-

Ferrari, 2018). Las bromeliaceas se han adaptado a una amplia gama de hédbitos desde el terrestre



al epifito y se pueden encontrar desde zonas semi-aridas hasta bosques tropicales, desde el nivel

del mar hasta zonas montafiosas (Medina, 1990; Coppens d Eeckenbrugge y Leal, 2003).

Las bromelias terrestres, como Bromelia karatas son altamente xeromorficas, y pueden
estar densamente cubiertas de tricomas que son importantes para la reflexion de la luz; en tanto
que, las bromelias epifitas como 7illandsia caput-medusae tienen escamas o tricomas foliares
peltados altamente especializados para la absorcion de agua y minerales de la lluvia y de la
atmosfera; ambas caracteristicas en conjunto con caracteristicas fisiologicas como la acumulacion
de acidos organicos, que funciona como un indicador directo del funcionamiento del
metabolismo CAM, y los pigmentos fotosintéticos, que ademds de participar en la conversion de
energia quimica contribuyen a la fotoproteccion, les permiten sobrevivir en diversos ambientes

(Granados-Sanchez et al., 2003; Medina, 2024).

Estas especies convergen en el Bosque Tropical Seco y debido a sus habitos, son sensibles
a los cambios ocasionados por perturbaciones antropogénicas y la deforestacion. Los BTS han
sido severamente afectados por procesos derivados de las actividades humanas, modificando la
estructura y composicion de sus comunidades vegetales teniendo repercusiones sobre la

biodiversidad (Espinosa-Jiménez ef al., 2014; Garcia-Martinez, 2017).

Por lo anterior, se plante6 estudiar la fenologia y fisiologia in situ en un ciclo estacional
durante la temporada seca y de lluvia de 7illandsia caput-medusae y Bromelia karatas, bromelias
de diferente habito de crecimiento en el BTS pero tienen en comun la via fotosintética CAM, para
esto se plantearon las siguientes preguntas: ;Cudles son las estrategias fenologicas y fisioldgicas
de T caput-medusae y B. karatas para sobrevivir en las estaciones contrastantes del bosque
tropical seco? (Como influyen los factores ambientales en estas estrategias? ;Las estrategias son
diferentes entre la temporada seca y de lluvia?

Los resultados de este estudio permitirdn comprender como estas especies de bromelias
responden fenoldgica y fisiolégicamente a la marcada estacionalidad del bosque tropical seco.
Esta informacién podrd ayudar a predecir su comportamiento ante escenarios de cambio

climatico y de perturbacion ambiental.



1.2 OBJETIVOS

1.2.1 Objetivo general
Determinar las caracteristicas fenoldgicas y fisiologicas de Tillandsia caput-medusae y Bromelia

karatas en el Bosque Tropical Seco (BTS) de Villa Allende, San Fernando, Chiapas.

1.2.2 Objetivos particulares
- Caracterizar la fenologia de 7. caput-medusae y B. karatas en el bosque tropical seco de
Villa Allende.
- Describir las respuestas fisiologicas de 7. caput-medusae 'y B. karatas en el BTS.
- Relacionar las respuestas fisiologicas y fenologicas con las condiciones ambientales de la

temporada seca y lluvia del BTS.

1.3 HIPOTESIS

Las bromelias T. caput-medusae y B. karatas que habitan los Bosques Tropicales Secos presentan
adaptaciones fenoldgicas y fisiologicas a la variacion estacional de radiacion solar, temperatura,
precipitacion, disponibilidad de nutrientes y CO». Se espera que independientemente de su hébito
(epifito o terrestre), ambas especies inicien la etapa fenologica de floracion durante la temporada
seca coincidiendo con las temperaturas maximas anuales y que desplieguen mecanismos de
tolerancia a la sequia que modulen su capacidad fotosintética reflejados en cambios en la
fotorrespiracion, concentracion de pigmentos fotosintéticos, densidad de estructuras para captura

de agua y CO.y el contenido relativo de agua en los tejidos.



1.4 AREA DE ESTUDIO

La investigacion se realizé en el area de proteccion de recursos forestales "Villa Allende" (16° 48'
08" Ny 93°11' 19" W) ubicada en San Fernando, Chiapas, México; especificamente en el vértice
cinco de la zona que incluye el sendero de ciclismo y terrenos aledanos. Este sitio forma parte del
Complejo Candn del Sumidero-Selva El Ocote (Complejo PNCS-REBISO) y se caracteriza por
la presencia de Bosque Tropical Seco, un tipo de vegetaciéon donde al menos la mitad de los
arboles pierden sus hojas durante la temporada de sequia que se extiende de noviembre a abril
(Villalobos-Sanchez, 2013; Miranda, 2015). De acuerdo con el INEGI (2010), el clima de la
region es calido subhumedo con lluvias en verano, con una precipitacion media anual de 1 000
mm y una temperatura media anual de 24 °C. El suelo predominante es de tipo Leptosol,
caracterizado por ser muy delgado, pedregoso y poco desarrollado, a menudo con una alta
concentracion de material calcareo, aunque también presenta una capa superficial rica en materia
organica (CEIEG, s.f.; Figura 1).
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en San Fernando, Chiapas, México. Mapa elaborado por Juan Antonio Toledo Gonzélez.



1.5 ESPECIES DE ESTUDIO

1.5.1 Tillandsia caput-medusae E. Morren.

Es una bromelia epifita sin tallo de 15-25 (-40) cm de alto. Hojas a menudo superiores a la
inflorescencia, cubiertas de escamas gruesas palidas ligeramente extendidas; vainas ampliamente
ovadas o elipticas, fuertemente infladas, formando un pseudobulbo ovoide, fusionandose
gradualmente en las laminas; ldminas linear-triangulares, atenuadas, involuto-subuladas,
generalmente muy contorsionadas, de hasta 15 mm de ancho. Escapo erecto o ascendente,
delgado; bracteas del escapo densamente imbricadas, foliaceas. Inflorescencia simple o digitada
compuesta de 2 a 6 espigas; bracteas primarias ampliamente ovadas, generalmente mas pequefias
que las bracteas florales y con poco o ningun limbo, lepidotas; espigas suberectas a extendidas, a
menudo curvadas, linear-lanceoladas, agudas, de hasta 18 cm de largo, de 6 a 12 flores con varias
bracteas estériles reducidas en la base; raquis casi recto, delgado, angulado, glabro. Brécteas
florales suberectas o divergentes, imbricadas, ovado-lanceoladas, obtusas, pero con el apice a
menudo enrollado y de apariencia aguda, ecarinadas, de hasta 2 cm de largo, iguales o
ligeramente superiores a los sépalos, apenas mas del doble de largo que los entrenudos y dejando
al descubierto el raquis, cartdceo, prominentemente nervado, casi o totalmente glabro, rojo, rosa 'y
verde; flores subsésiles. Sépalos oblongos, obtusos, subcoridceos a cartaceos, prominentemente
nervados, glabros, los posteriores algo connados; pétalos lineares, erectos, de 1 a 3 cm de largo,
violetas; estambres y pistilo exsertados. Capsula delgadamente cilindrica, de 3 a 4 cm de largo

(Smith et al., 1977) (Figura 2).

La distribucion de Tillandsia caput-medusae comprende desde México (Chiapas,
Chihuahua, Colima, Distrito Federal, Durango, Guerrero, Jalisco, México, Michoacan, Morelos,
Nayarit, Oaxaca, Puebla, Sinaloa, Sonora, Veracruz y Zacatecas), Costa Rica, El Salvador,
Guatemala, Honduras, Nicaragua y Panamd. Crece desde los 250 hasta los 2 300 msnm, en el
bosque tropical caducifolio, bosque de Quercus, bosque de Quercus-Pinus, bosque de Pinus-
Quercus, bosque de Juniperus. Es comun que crezca sobre Coccoloba bardadensis, Psidium
guajava, Pithecellobium dulce, Peltogyne mexicana, Brosimum alicastrum vy especies de

Juniperus, Bursera, Quercus y Spondias (Diego-Escobar, 2013).



Figura 2. Tillandsia caput-medusae en fase reproductiva in situ.

1.5.2 Bromelia karatas L.

Bromelia terrestre con hojas de 1.5 a 3 m de largo; vainas densamente ferrugineo-lanosas
en el envés; laminas lineares a alargado-triangulares, 2.5 a 5 cm de ancho, el haz glabro, el envés
con indumento palido-lepidoto adpreso. Escapo ausente o muy corto; inflorescencia 1-compuesta,
densamente corimboso-capitada, 9 a 14 cm de largo, con las hojas internas de la roseta
subyacentes a la inflorescencia de color rojo brillante, bracteas primarias parecidas a las hojas
internas pero las laminas fuertemente reducidas, envolviendo y cubriendo gran parte de las ramas
laterales, ramas laterales hasta 8 cm de largo, densifloras u obsoletas, con las flores mas o menos
fasciculadas, bracteas florales oblanceoladas, 8-9 cm de largo, alcanzando la mitad de la longitud
de los sépalos u obviamente mucho mas largas, densa y evanescentemente ferrugineas, flores
sésiles o brevipediceladas; sépalos 2.5-3 cm de largo, densamente ferrugineo-lepidotos,
glabrescentes, coriaceos; pétalos rosados, matizados de blanco basalmente, fusionados por cada

1/2 cm de su longitud. Fruto fusiforme de 6 a 9 cm de largo (WFO, 2024; Figura 3).

Su distribucién comprende desde México, Guatemala, Honduras, Nicaragua, Panama,

Guayana Francesa, Surinam, Venezuela, Colombia, Ecuador, Brasil y las Islas del Caribe. Crece



desde los 0 hasta 1 500 msnm, en bosques espinosos, bosques subcaducifolios y en las zonas del

Figura 3. Ejemplar adulto de Bromelia karatas in situ.



1.6 ESQUEMA GENERAL DEL ESTUDIO

En el Bosque Tropical Seco de Villa Allende se han documentado al menos 19 especies de
bromelias, entre ellas Tillandsia caput-medusae y Bromelia karatas (Espinosa-Jiménez et al.,
2014), las cuales se colectaron para su identificacion en el Herbario Eizi Matuda del Instituto de
Ciencias Bioldgicas. Ambas especies se localizaron a lo largo del sendero y en terrenos aledanos
en el vértice cinco de la zona de estudio. Para los individuos de 7. caput-medusae se etiquetaron a
los hospederos y se registrd el namero total de individuos por hospedero hasta tener un total de
50 ejemplares. En tanto que para B. karatas se etiquetaron 50 individuos.

La investigacion inici6 una vez que se localizaron y registraron igual nimero de los

individuos de ambas especies (Figura 4).

Datos ambientales. Se monitored la temperatura (°C) y humedad relativa (%) del
microambiente durante el ciclo estacional de junio del 2023 a octubre de 2024 con dataloggers
ubicados en dos puntos del sitio. Los datos se registraron cada hora durante los meses de cada
estacion. Se obtuvieron los datos de temperatura, humedad y precipitacion de la estacion
meteoroldgica 7165 (CONAGUA) que es la mas cercana al drea de estudio, ubicada en Tuxtla
Gutiérrez (Carretera Tuxtla - Chicoasén Km. 1.5, Fracc. Los Laguitos). En el estudio fenoldgico
se midi6 la cantidad de luz (Lux) que recibié cada planta con un luxémetro (Fotolux MXFLU-
001) y se multiplicé por 0.019 para obtener la Densidad de Flujo de Fotones Fotosintéticos
(PPFD; pmol/m?s!).

Fenologia. El estudio fenologico reproductivo se realizdé de manera observacional de julio
del 2023 a junio del 2024. Los datos fenologicos se registraron de un total de 50 individuos de
cada especie, ubicados a lo largo del sendero (Figura 1). Los registros fenologicos evaluados
fueron el nimero de individuos en prefloracion, nimero de botones florales, flores abiertas, flores
senescentes, desarrollo de frutos, nimero de frutos desarrollados y numero de frutos dispersados.
Los registros se llevaron a cabo cada semana cuando se observo el inicio de floracion, la
presencia de botones florales y flores abiertas. Posteriormente, las visitas se efectuaron cada 15

dias, de 8:00 a 12:00 hrs.



Fisiologia. El analisis fisiologico se realizo de diciembre de 2023 a octubre de 2024,
cinco meses de sequia y cinco de lluvia. Mensualmente se recolectaron 10 individuos por especie.
Para T. caput-medusae se seleccionaron individuos de mas de 12 cm de largo, mientras que para
B. karatas se recolectaron de tres a cinco hojas por cada individuo juvenil. Las muestras se
transportaron en fresco en bolsas de papel Kraft al Laboratorio de Fisiologia y Quimica Vegetal
en la Universidad de Ciencias y Artes de Chiapas para la evaluaciéon de acidos orgénicos,

pigmentos fotosintéticos, contenido relativo de agua; asi como la densidad de tricomas y estomas.

Analisis de datos. La visualizacion del periodo de la fenologia se hizo en el programa
SigmaPlot 12.5, los patrones fenoldgicos y la estacionalidad de las fases reproductivas se analizo
usando la estadistica circular con el programa Oriana 4.0 (Kovach, 2018). Ademads de un analisis

de correlacion lineal entre las fases de la fenologia y los factores ambientales del BTS.

Para el andlisis de variables fisiologicas se aplicaron pruebas univariadas, Kruskal Wallis
para determinar diferencias significativas entre la temporada seca y lluvia, asi mismo se
realizaron pruebas de correlacion lineal para eliminar co-linealidades. Posteriormente se
realizaron andlisis exploratorios mediante Analisis de Redundancia (RDA) que permitieron
identificar los factores ambientales que influyen en las respuestas observadas y un anélisis de
PERMANOVA para evaluar si existen diferencias de las caracteristicas fisiologicas con las

temporadas.
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CAPITULO 2. CARACTERIZACION DE LA FENOLOGIA
REPRODUCTIVA DE Tillandsia caput-medusae Y Bromelia karatas EN EL
BOSQUE TROPICAL SECO VILLA ALLENDE, SAN FERNANDO,
CHIAPAS.
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2.1 INTRODUCCION

El Bosque Tropical Seco (BTS) es uno de los ecosistemas mas amenazados del planeta, ya que
enfrenta una acelerada pérdida debido a la conversion de tierras para la agricultura y ganaderia.
Ademas, es altamente vulnerable al cambio climatico (Abernethy et al., 2018; CONANP, 2020).
Esta vegetacion se caracteriza por una marcada estacionalidad con periodos de sequia que pueden
durar de seis a siete meses lo que significa grandes desafios para las plantas que lo habitan, ya
que deben sobrevivir a condiciones ambientales altamente restrictivas. La disponibilidad de agua
se considera el principal factor limitante en el BTS, pues regula procesos ecoldgicos, incluyendo

los eventos fenologicos (Trejo, 2015; Neves et al., 2017; Marques et al., 2022).

La fenologia estudia los eventos periddicos de los ciclos de vida de los organismos y su
relaciéon con factores bidticos y abiodticos. En las comunidades vegetales, la fenologia
reproductiva (floracion y fructificacion; Williams-Linera y Meave, 2002) esta influenciada por
factores climaticos como la precipitacion, la temperatura, el fotoperiodo y la radiacion, que
actian como sefiales ambientales para sincronizar estos procesos con la actividad y
disponibilidad de recursos para los polinizadores (Medina, 1987; Arroyo et al., 1988; Bonilla &
Zuloaga, 1994; Wright & Calderon, 2018). En los BTS la floracion estd frecuentemente
relacionada con la temporada de seca, ocurriendo a mediados y finales de este periodo
(Rzedowski, 2006; Berdugo-Lattke & Rangel-Ch, 2015); sin embargo, el evento de floracion se
encuentra mas estudiado en especies lefiosas en comparacion con las herbaceas como las
bromelias, en este contexto, la fenologia reproductiva resulta clave para comprender los patrones
de floracion y fructificacion de las bromelias con las condiciones del entorno (Morellato et al.,

2013; Parra-Tabla et al., 2017).

En las especies de la subfamilia Bromelioideae, las semillas de los frutos carnosos son
dispersadas principalmente por vertebrados, mientras que las semillas plumosas de las especies
de la subfamilia Tillandsioideae son dispersadas por el viento (Mondragén et al., 2011). En el
BTS, las bromelias epifitas y terrestres desempeflan un papel ecologico significativo, por
ejemplo, Tillandsia caput-medusae es una epifita que tiene la capacidad de captar agua y

nutrientes del aire, por lo tanto, contribuye a la estructura y funcionalidad del ecosistema. Por
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otro lado, Bromelia karatas es una bromelia terrestre que al formar parte del sotobosque
proporciona microhdbitats para una amplia variedad de fauna. Ambas especies ofrecen un
microambiente y recursos alimenticios como néctar y frutos para polinizadores y dispersores
(Benzing, 2000). Asi, estas especies de bromelias muestran estrategias reproductivas
influenciadas por presiones ambientales y ecoldgicas que determinan su floracion y fructificacion

(SanMartin-Gajardo & Morellato, 2003).

El estudio de la fenologia reproductiva dentro del mismo género o familia, permite
evaluar la importancia de la estacionalidad climatica y las interacciones ecoldgicas, para
comprender el funcionamiento de los ecosistemas, las comunidades y sus dindamicas; sin
embargo, estos estudios suelen centrarse en arboles, arbustos o especies de importancia
econdmica por lo que los estudios de las herbaceas o epifitas son escasos (SanMartin-Gajardo &
Morellato, 2003; Morellato et al., 2013; Escobedo-Sarti & Mondragén, 2016). Por lo tanto, el
objetivo de este estudio se centra en caracterizar la fenologia reproductiva de las bromelias
Tillandsia caput-medusae y Bromelia karatas de habito distinto y relacionarla con las

condiciones ambientales del BTS, donde ambas especies coexisten.
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2.2 MATERIALES Y METODOS

Fenologia reproductiva: El estudio de la fenologia reproductiva se realiz6 de manera
observacional de julio del 2023 a junio del 2024. Se seleccionaron 50 individuos de diferentes
tamanos de cada especie previamente identificados.

Se tomaron en cuenta siete fases de la fenologia reproductiva: (1) Prefloracion: en T.
caput-medusae esta fenofase se considerd cuando se observo el desarrollo del escapo floral y las
bréacteas de color amarillo verdoso. En B. karatas se consideré6 momentos antes del inicio de la
floracion, cuando las hojas internas y las bracteas primarias se tornaron de color rojo brillante,
mientras que las hojas externas eran de color morado, y las hojas comenzaron a separarse; (2)
Botones florales: esta fenofase se registré cuando se observaron las flores inmaduras, con los
pétalos cerrados, en 7. caput-medusae pétalos de color violeta con la punta blanca y en B. karatas
los pétalos de color lila sobresaliendo del tomento café; (3) Flores abiertas: en 7. caput-medusae
esta fenofase se contempl6 cuando el pistilo y los estambres estaban expuestos. En B. karatas con
la apertura de los pétalos, los cuales se tornaron de color morado claro a morado oscuro
dependiendo su estado de madurez; (4) Flores senescentes: se tomo en cuenta esta fenofase para
ambas especies cuando las flores se marchitaron, es decir, el color de pétalos cambi6d a marron
oscuro; (5) Frutos en desarrollo: esta fenofase se considerd posteriormente a la fecundacion de las
flores, cuando los frutos comenzaron a formarse. En 7. caput-medusae se tomd en cuenta cuando
la infrutescencia presentd un color verde claro. En B. karatas cuando la infrutescencia se torno a
color amarillo claro sobresaliendo del tomento; (6) Frutos desarrollados: se considerd esta
fenofase cuando los frutos se encontraban totalmente formados, durante el periodo de
maduracion, en 7. caput-medusae cuando los frutos se tornan a color verde oscuro con una
longitud de tres a cuatro centimetros. En B. karatas, cuando los frutos se tornan color rosa o rojo
brillante y sobresalen del tomento; (7) Dispersion de semillas: en 7. caput-medusae se registro
esta fenofase durante la apertura de los frutos para liberar semillas y en B. karatas cuando los
frutos se desprendieron de la infrutescencia.

Posteriormente, se registré el nimero de individuos en cada una de las fenofases. Los
registros se hicieron un dia a la semana de 8:00 a 12:00 hrs., cuando se observo el inicio de

floracion, la presencia de botones florales y flores abiertas. A partir de las flores senescentes y

18



hasta la dispersion de las semillas, las visitas se efectuaron cada 15 dias (Montes et al., 2014;
modificado de Toledo et al., 2021).

Condiciones ambientales: Se registraron de forma continua los pardmetros ambientales
de temperatura (°C), humedad relativa (%), punto de rocio (°C), densidad de flujo de fotones
fotosintéticos (PPFD; pmol/m?s!) y precipitacion (mm) durante julio del 2023 a junio del 2024.
Los datos de temperatura y humedad relativa se registraron cada 60 min con dos sensores (Elitech
RC-51H), que se colocaron con una distancia aproximada de 3,000 m entre ellos, uno al inicio del
sendero y el segundo al final. Con estos datos se obtuvo el punto de rocio de acuerdo con la
siguiente formula: x= In (Humedad relativa [%] / 100) + Temperatura [°C] / (243.04 +
Temperatura [°C]). Se realiz6 el promedio mensual del punto de rocio con los datos obtenidos. La
Densidad de Flujo de Fotones Fotosintéticos (PPFD; pmol/m?s!), se obtuvo al multiplicar los
valores de Lux por 0.019. Para medir la cantidad de luz (Lux) que recibié cada planta se us6 un
luxometro (Fotolux MXFLU-001), las mediciones se realizaron los dias en que se registro la
fenologia reproductiva, durante 4 h, de las 8:00 a las 12:00 hrs., por lo tanto, se obtuvieron 100
datos por dia, y se promediaron por mes para cada especie. Los valores de precipitacion diaria de
julio de 2023 a junio de 2024 se obtuvieron de la estacion meteoroldgica nimero 7165 de
CONAGUA, en Tuxtla Gutiérrez, que se localiza a 5 826 m del sitio de estudio.

Analisis de datos. Para el andlisis fenologico se usé el nimero de observaciones de cada
fase por mes. A cada mes se le asignd un grado comenzando con enero (15°) hasta llegar a
diciembre (345°). Los patrones fenologicos y la estacionalidad de las fases reproductivas se
analizaron mediante la estadistica circular con el programa Oriana 4.0 (Kovach, 2018). Por cada
fase se calculo el vector o angulo medio (p), el largo del vector medio (r) y la prueba de Rayleigh
(Z y p). El angulo medio representa el promedio de los datos de la actividad fenologica y r es el
grado de agregacion temporal o sincronia de actividad de la fase para cada especie. Valores altos
de r (> 0.5) indican la sincronia o agregacion estacional (Morellato et al., 2010; Sigrist et al.,
2018). La prueba de Rayleigh (Z) se aplicd para probar la hipdtesis nula de que no hay una
direcciéon media de la poblacion. La hipotesis (HO) establece que las muestras de la poblacion
estan distribuidas uniformemente alrededor del circulo; la hipotesis alternativa (HA) prueba que
las muestras de una poblacion no presentan una distribucion circular uniforme. Esto quiere decir
que cuando hay una distribucion uniforme la fase no es estacional. Las gréaficas se realizaron con

el programa estadistico SigmaPlot 12.5.
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Por ultimo, se realiz6 una prueba de correlacién de la fenologia reproductiva con las

condiciones ambientales del Bosque Tropical Seco, en el programa estadistico Past 4.
2.3 RESULTADOS

2.3.1 Caracterizacion de la fenologia reproductiva de Zillandsia caput-medusae y Bromelia
karatas.

En Tillandsia caput-medusae el proceso de floracion tuvo una duracion de tres meses, sin
embargo, no se observaron flores abiertas. La fase de prefloracion se registrd hacia el final de la
temporada de seca y continud durante un mes de lluvias. Los botones florales y la senescencia de
las flores se observaron exclusivamente durante la temporada de lluvia. La fructificacion se
extendid por diez meses, iniciando su desarrollo durante la temporada de lluvia. Los frutos
desarrollados se observaron durante toda la temporada de sequia, mientras que la dispersion
ocurrio al final de esta.

Para Bromelia karatas, la floracion tuvo una duracion de cuatro meses. La fase de
prefloracion comenzé a mediados de la temporada de sequia y culminé al inicio de lluvias. Los
botones florales, flores abiertas y flores senescentes se observaron al final de la temporada seca y
a mediados de la lluvia. El desarrollo de los frutos se registrd durante la temporada de lluvia con
una duracion de cuatro meses. Los frutos totalmente desarrollados se observaron en los tltimos
meses de lluvia y al inicio de secas. No se logrd observar la fase de dispersion ya que el individuo

se encontrd con evidencia de corte en las hojas y sin los frutos (Figura 5).

Afio 2023 ‘ 2024
Temporada seca

Mes jul ago sept oct nov dic ene feb mar abr may jun
Tillandsia caput-medusae | Ao®O | o®O | ®O O AKX | AMIX 0 0
Bromelia karatas oe®[] O d A A |Ace®O|poe®O] O

Figura 5. Caracterizacion de la fenologia reproductiva de Tillandsia caput-medusae y Bromelia

karatas durante un ciclo estacional en el Bosque Tropical Seco. Simbolos: A prefloracion; O
botones florales; @ flores abiertas; ® flores senescentes; O desarrollo de frutos; frutos

desarrollados y X dispersion.
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2.3.2 Fenologia reproductiva de Tillandsia caput-medusae.

Se registraron seis fases de la fenologia reproductiva de 7. caput-medusae (Figura 6). Todas las
fases fueron unimodales y sincrénicas (» > 0.8) con excepcion de los frutos desarrollados (» =
0.563°; Cuadro 1; Figura 7). La fase de prefloracion se registrd durante julio de 2023 y de marzo
a abril de 2024, alcanzo su intensidad media estimada en abril (n = 93.32°). La etapa de botones
florales (u = 189.534°) y de senescencia de las flores (u = 181.225) se registraron durante la
primera semana de julio. El desarrollo de los frutos tuvo una duracion de tres meses de julio a
septiembre y con un desarrollo promedio durante agosto (n = 234.137°), los frutos desarrollados
duraron seis meses, de octubre a abril, con un promedio durante la primera semana de enero (1 =
0.563). Por ultimo, la dispersion tuvo su maxima intensidad en abril (u = 103.482°). Estos datos

sugieren la estacionalidad de la poblacion en cada una de las fases fenoldgicas (z > 0.5).

Cuadro 1. Variables descriptivas del analisis de estadistico circular aplicados para las fases
registradas en 7. caput-medusae.

Fenologia | Observaciones | Media | Fecha | Longitud | Prueba Prueba
reproductiva (No.) del media media de de
vector del Rayleigh | Rayleigh
(D) vector (r) (2) ()
Floraciéon Prefloracion 19 93.32° | 02-abr 0.814 12.906 | 4.64E-07
Botones 73 189.534° | 08-jul 0.885 58.63 <lE-12
florales
Flores 96 181.225° | 01-jul 0.960 83.68 <1E-12
senescentes
Fructificacion | Desarrollo de 67 234.137° | 22-ago | 0.939 60.565 <IE-12
frutos
Frutos 153 0.563° | Ol-ene 0.562 49.565 <1E-12
desarrollados
Dispersion 19 103.482° | 12-abr 0.993 19 1.94E-08

Para obtener la fecha media se convirtieron los dias del afio en grados.
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Figura 6. Fenologia reproductiva de 7illandsia caput-medusae. Prefloracion (a); botones florales
(b); flores senescentes encerradas en el circulo amarillo (c); desarrollo de frutos (d); frutos

desarrollados (e), dispersion de semillas ().
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Figura 7. indice de la actividad fenologica de 7. caput-medusae durante un ciclo anual de junio
de 2023 a julio de 2024. Las zonas sombreadas indican la correspondiente fase fenoldgica en el

mes que ocurrid y el vector promedio (7) se indica con una flecha negra.
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2.3.3 Fenologia reproductiva de Bromelia karatas.

Se registraron seis fases de la fenologia reproductiva de B. karatas (Figura 8), todas fueron
unimodales y sincronicas ( > 0.7; Cuadro 2; Figura 9). La fase de prefloracion tuvo una
duracion de cuatro meses de febrero a mayo. Los botones florales, flores abiertas y flores
senescentes tuvieron una duracion de cuatro meses, de abril a julio. La intensidad media estimada
para los botones florales fue en la primer semana de mayo (p = 123.03°), al igual que la
senescencia de las flores (n = 122.82°) y las flores abiertas en la tercera semana de abril (n =
111.179°). El desarrollo de frutos se registr6 de mayo a agosto, la intensidad maxima se registrd
en la segunda semana de junio (u = 0.935), y estuvieron presentes durante un periodo de cinco

meses (septiembre a enero) y la media estimada fue a inicios de noviembre (u=312.261°).

Cuadro 2. Variables descriptivas del andlisis estadistico circular aplicados para las fases
registradas en B. karatas.

Fenologia Observaciones Media Fecha | Longitud Prueba Prueba
reproductiva (No.) del media | media del de de
vector vector (r) | Rayleigh | Rayleigh
(0] (2) ()
Floracion Prefloracion 4 90° 29-mar 0.846 2.864 0.046
Botones 90 123.03° | 01-may 0.835 62.775 <1E-12
florales
Flores 34 111.179° | 19-abr 0.967 31.823 <1E-12
abiertas
Flores 436 122.82° | 02-may 0914 364.211 <1E-12
senescentes
Fructificacion | Desarrollo de 570 163.183° | 11-jun 0.935 511.49 <1E-12
frutos
Frutos 126 312.261° | 07-nov 0.75 70.85 <1E-12
desarrollados

Para obtener la fecha media se convirtio a los dias del afio a grados
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Figura 8. Fenologia reproductiva de Bromelia karatas. Prefloraciéon (a); botones florales

(recuadro amarillo) (b); flores abiertas (recuadro verde) (e); flores senescentes (f), desarrollo de

frutos (g), frutos desarrollados (h).
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Figura 9. Indice de la actividad fenologica de B. karatas durante un ciclo anual de junio de 2023
a julio de 2024. Las zonas sombreadas indican la fase fenoldgica correspondiente en el mes que

ocurrid y el vector promedio () se indica con una flecha negra.
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2.3.4 Relacion de las fases de la fenologia reproductiva con las condiciones ambientales de la
temporada de sequia y lluvia del BTS.

Las fases de la fenologia reproductiva de 7. caput-medusae estan relacionadas, principalmente,
con la temperatura, humedad y precipitacion (Figura 10). La prefloracion presenta una relacion
negativa fuerte con la humedad relativa maxima (» = -0.74) y una relacién positiva con la
temperatura maxima (» = 0.53). Por otra parte, la precipitacion tiene una correlacion positiva con
los botones florales (» = 0.83) y las flores senescentes (» = 0.43), esta ultima también se relaciona
positivamente con la humedad relativa méxima (» = 0.57). El proceso de fructificacion requiere
diferentes condiciones ambientales dependiendo de la etapa de maduracion; la precipitacion
influye positivamente en el desarrollo de frutos (r = 0.67), mientras que en los frutos
desarrollados influye negativamente (» = -0.54), asi como la temperatura minima (» = -0.75). Por
ultimo, la temperatura maxima durante la temporada de sequia propicia el proceso de dispersion

(r=0.74).
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Figura 10. Relacién de las fases de la fenologia reproductiva de Tillandsia caput-medusae con las
condiciones ambientales del Bosque Tropical Seco de Villa Allende, San Fernando, Chiapas. Los
circulos azules representan correlaciones positivas y los circulos rojos correlaciones negativas. El
tamafio de los circulos de color representa la fuerza de correlacion de -1 a 1, PPFD = densidad de

flujo de fotones fotosintéticos.
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Las fases de la fenologia reproductiva de Bromelia karatas estan relacionadas con la
temperatura, la radiacion solar y la humedad (Figura 11). La prefloracion requiere condiciones
altas de PPDF (r = 0.93), ademas estd correlacionada negativamente con la humedad relativa
maxima (-0.80). De igual forma, la temperatura maxima y la densidad de flujo de fotones
fotosintéticos (PPDF) influyen positivamente con los botones florales (» = 0.71 y 0.48), flores
abiertas (r = 0.79 y r = 0.55) y flores senescentes (» = 81 y » = 0.53). Sin embargo, el proceso de
fructificacién requiere condiciones ambientales moderadas; el desarrollo de frutos presenta
correlacion positiva débil (» < 0.3) con todas las condiciones ambientales, excepto la humedad
relativa minima y la precipitacion, por otra parte, los frutos desarrollados tienen correlacion

negativa moderada (» ~ 0.40) con PPDF, temperatura maxima, minima y el punto de rocio.
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Figura 11. Relacién de las fases de la fenologia reproductiva de Bromelia karatas con las
condiciones ambientales del Bosque Tropical Seco de Villa Allende, San Fernando, Chiapas. Los
circulos azules representan correlaciones positivas y los circulos rojos correlaciones negativas. El

tamafo de los circulos y la intensidad de color representan la fuerza de correlacion de -1 a 1.
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2.4 DISCUSION

La prefloracion de Tillandsia caput-medusae se registrd al final de la temporada seca y se
extendié durante el primer mes de lluvias; sin embargo, esta fase fenologica no ha sido
ampliamente reportada en la literatura, ya que la mayoria de los estudios se enfocan

principalmente en las fases de floracion y fructificacion (Williams-Linera & Meave, 2002).

La fenologia floral observada —especificamente el desarrollo de botones florales y flores
senescentes— presentd un patron estacional, similar al de otras especies de bromelias epifitas
como Tillandsia loliacea, T. duratii y T. recurvifolia (Gomes et al., 2020). En T. caput-medusae,
este proceso tuvo una duracion de cinco meses, coincidiendo con la temporada de lluvias, un
patron que también se ha documentado en 41 % de las epifitas de bosques tropicales y
subtropicales (Ramirez-Martinez et al., 2021), en 74 % de las especies del bosque montano en
Chile (Cascante-Marin et al., 2017) y en 72 % de las bromelias en la Serra da Piedade, Brasil
(Marques & de Lemos-Filho, 2008).

No se observaron flores abiertas en Tillandsia caput-medusae, pero tanto los botones
florales como las flores senescentes mostraron una correlacion positiva con la humedad relativa,
como también se ha reportado para el proceso de floracion en 7. recurvifolia, y con la
precipitacion, similar a lo observado en 7. duratii (Gomes et al., 2020). Este patron contrasta con
lo observado en 7. limbata (Téllez-Batos et al., 2024) y T. carlos-hankii (Lopez-Lopez et al.,

2021), que florecen principalmente durante la estacion seca.

La asociacion de la floracion con la precipitacion podria estar relacionada con la alta
demanda hidrica del proceso floral, lo cual también constituye una estrategia adaptativa, para que
al iniciar la floracion durante la época himeda permite que los frutos se desarrollen y maduren
durante la temporada de seca, cuando las condiciones favorecen su dispersion (Escobedo-Sarti,

2007).

El proceso de fructificacion —incluyendo tanto el desarrollo de frutos como la presencia

de frutos completamente formados y dispersion— tuvo una duracion de diez meses. En Tillandsia
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purpurea, por ejemplo, la fructificaciéon ocurre durante los meses con mayor disponibilidad de
agua y se ha relacionado con niveles elevados de humedad relativa (Villasantes-Benavides et al.,
2022). Un patron similar se observdé en 7. caput-medusae, en la cual la fase inicial de
fructificacion (desarrollo de frutos) mostr6 una asociacion positiva con la precipitacion y la
humedad relativa. No obstante, la fase de frutos desarrollados parece desarrollarse durante la
temporada de sequia, caracterizadas por baja o nula precipitacion y temperaturas elevadas. Como
se ha propuesto previamente, el inicio de la fructificacion en la temporada hiimeda puede
asegurar la maduracion y posterior dispersion de los frutos durante la temporada seca, cuando las
condiciones son mas favorables para la deshidratacion de las capsulas y el transporte anemocoro

de las semillas (Escobedo-Sarti, 2007).

En Tillandsia caput-medusae, la dispersion de semillas o dehiscencia estuvo promovida
por las temperaturas maximas y ocurrié durante los dos Ultimos meses de la temporada seca
(marzo y abril). Este patron es similar a lo reportado por Janzen (1967); Marques & de Lemos-
Filho (2008), quienes sefialan que, en bromelias con semillas aladas o plumosas, como las del
género Tillandsia, la dispersion ocurre preferentemente durante la temporada seca, cuando los

vientos son mds intensos y la humedad ambiental es baja.

Adicionalmente, durante la temporada de sequia, mas del 75% de la vegetacion del
bosque tropical subcaducifolio (BTS) pierde sus hojas, lo que favorece la dispersion efectiva de
las semillas epifitas al reducir barreras fisicas y aumentar la incidencia del viento (Ramirez-
Martinez & Mondragén, 2020); sin embargo, en campo se observo que muchas de las semillas se

pegan a la planta madre y ahi inician la germinacion y crecimiento.

Montes et al. (2014), describieron la duracion de cada fase fenoldgica en Bromelia
karatas; sin embargo, no especificaron los meses ni la temporada en que ocurrieron. En su
estudio, la fase de prefloracion tuvo una duracion de aproximadamente 30 d. En contraste,
registramos que esta fase se extendié por un periodo de cuatro meses, iniciando a mediados de la

temporada seca y concluyendo durante el primer mes de lluvias (junio).

La fenologia floral de Bromelia karatas —incluyendo la presencia de botones florales,
flores abiertas y flores senescentes— se registrd al final de la temporada seca y al inicio de la

temporada de lluvias, con su maxima actividad floral al final de la temporada seca. Este patron es
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similar a lo reportado por Montes et al. (2014), quienes documentaron que la floracién de B.

karatas ocurre durante dos meses de la estacion seca en Colombia.

Resultados similares se han observado en Puya trianae, cuya floracion alcanza su punto
maximo durante la temporada seca (Restrepo-Chica & Bonilla-Gémez, 2017), asi como en
diversas especies arboreas propias de los bosques tropicales secos (Berdugo-Lattke & Rangel-
Ch., 2015). En contraste, Marques & de Lemos-Filho (2008) reportaron que el 72 % de las
bromelias con habitos xéricos —tanto epifitas como terrestres— presentan su floracion durante la
temporada de lluvia, lo que evidencia la diversidad de las estrategias fenologicas dentro de la

familia Bromeliaceae.

Montes et al. (2014), reportaron que el periodo de fructificacion en B. karatas se puede
extender hasta seis meses. En el presente estudio, se registro una duracién de aproximadamente
nueve meses, iniciando en la temporada de lluvias. El desarrollo de frutos sugiere una correlacion
positiva con la precipitacion, patron que también ha sido observado en otras especies de

herbaceas del BTS de Churumuco, Michoacan, México (Cortés-Flores et al., 2019).

No fue posible observar el proceso de dispersion en B. karatas; esto podria atribuirse al
consumo por parte de la poblacion local, ya que se ha documentado que sus frutos son
comestibles (Hornung-Leoni, 2011) y tienen usos medicinales tradicionales (Mayo-Mayo et al.,
2024). Los patrones fenologicos de Tillandsia caput-medusae y Bromelia karatas muestran una
clara adaptacion a las condiciones estacionales del bosque tropical subcaducifolio. La sincronia
de la floracion y fructificacion con la precipitacion, la humedad y la temperatura sugiere
estrategias reproductivas que optimizan la maduracioén y dispersion de semillas. La floracion al
final de la sequia y la dispersion durante esta misma temporada reflejan una respuesta fenologica
eficiente, favorecida por la defoliacion y el aumento del viento. Estos resultados sugieren que
podrian presentar plasticidad fenoldgica adaptativa frente a la variabilidad climética, influida

ademas por factores antropogénicos como el aprovechamiento de los frutos.
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2.5 CONCLUSIONES

La fenologia reproductiva de Tillandsia caput-medusae y Bromelia karatas tiene las fases
de prefloracion y de frutos desarrollados simultdneas en el periodo seco del Bosque
Tropical Seco. Sin embargo, el periodo de la floracion (formacion de botones florales,
flores abiertas y flores senescentes) las distingue, para B. karatas ocurre en temporada de
sequia mientras que en 7. caput-medusae ocurre en la temporada de lluvia. En ambas
especies la fructificacion inicia en la temporada de lluvias (desarrollo de frutos) con
distinta duracion.

Las fases reproductivas de 7. caput-medusae demuestran una asociacion positiva con
humedad y precipitacion durante floracion, con las altas temperaturas y baja humedad
durante fructificacion y dispersion, mientras que las fases reproductivas de B. karatas
estan asociadas positivamente a la radiacion, a las temperaturas elevadas durante la

floracion, y moderadamente la humedad relativa durante la fructificacion.
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CAPITULO 3. ASPECTOS FISIOLOGICOS DE T. caput-medusae Y B.
karatas EN CONDICIONES DEL BOSQUE TROPICAL SECO DE VILLA
ALLENDE, SAN FERNANDO, CHIAPAS.
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3.1 INTRODUCCION

En los Bosques Tropicales Secos (BTS), la mayoria de los arboles pierden sus hojas durante la
estacion seca, lo que permite que las plantas del sotobosque reciban hasta nueve veces mas luz
que durante la temporada himeda (Graham & Andrade, 2004). Sin embargo, incluso en las copas
de especies perennifolias, la variacion estacional, la nubosidad y los cambios en la radiacién solar
generan un entorno luminico altamente variable. Esta dindmica influye directamente en multiples
procesos fisiologicos de las plantas, como el ciclo biologico, la tasa de asimilacion de CO., la

actividad fotosintética y la regulacion estomatica (Yepes & Silveira, 2011; Jarma ef al., 2012).

Una de las principales estrategias fisioldgicas que permite a numerosas especies vegetales
prosperar en ambientes calidos y estacionalmente secos es el Metabolismo Acido de las
Crasulaceas (CAM, por sus siglas en inglés; Winter et al., 2015). Este tipo de metabolismo se
asocia tipicamente con 6rganos fotosintéticos suculentos —hojas o tallos— que almacenan agua
en grandes vacuolas celulares, las cuales pueden representar mas del 95 % del volumen celular.
Esta adaptacion permite conservar agua al abrir los estomas durante la noche para fijar diéxido de
carbono (CO:) en forma de 4cidos orgénicos, los cuales se descarboxilan durante el dia,

suministrando CO: para la fotosintesis sin necesidad de abrir los estomas (Matiz et al., 2013).

Las adaptaciones fisiologicas de las plantas CAM presentan dos ventajas fundamentales.
En primer lugar, su enzima carboxilante inicial, la fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC), se
regenera mas rapidamente y no pierde eficiencia por actividad oxigenasa. En segundo lugar, la
alta concentracion interna de CO: durante el dia reduce la fotorrespiracion, lo que permite
mantener tasas fotosintéticas estables incluso en condiciones de estrés ambiental (Winter &

Smith, 2021; Kochhar & Gujral, 2021).

La fotosintesis CAM esta presente en aproximadamente 20 000 especies distribuidas en al
menos 35 familias de plantas vasculares (Cushman, 2001; Silvera et al., 2010), siendo una
caracteristica comun en familias como Bromeliaceae (Givnish et al., 2007). Las bromelias, un
grupo de monocotiledoneas ampliamente distribuido en América tropical (Smith & Downs, 1977,

1979), presentan una notable diversidad funcional que les permite habitar desde selvas hiimedas
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hasta zonas aridas. Se estima que cerca del 57 % de las especies de esta familia exhiben la via
CAM (Crayn et al., 2015), lo que ha sido clave para su €xito ecoldgico en ambientes con alta

variabilidad hidrica y luminica.

Las bromelias pueden agruparse terrestres y epifitas. Las especies terrestres, como
Bromelia karatas, absorben agua y nutrientes del suelo mediante raices bien desarrolladas, y
presentan hojas y tallos grandes cubiertos de escamas reflectantes. Por otro lado, las bromelias
epifitas que se agrupan en tipos funcionales de acuerdo con sus caracteristicas ecofisiologicas,
entre estos se encuentran las epifitas atmosféricas, como Tillandsia caput-medusae, que obtienen
agua y nutrientes directamente del ambiente a través de tricomas foliares especializados. Estas
ultimas dependen principalmente de la precipitacion y lixiviados del dosel, mientras que sus
raices actuian como oOrganos de anclaje (Reyes-Garcia ef al., 2012). Las adaptaciones
morfoldgicas y fisiologicas de ambos grupos permiten su supervivencia en condiciones limitantes

de agua y luz.

T caput-medusae y B. karatas cohabitan el BTS de Villa Allende, en San Fernando,
Chiapas, un entorno estacionalmente contrastante donde predominan largos periodos secos
seguidos por lluvias concentradas. No obstante, los mecanismos fisioldgicos que permiten su
coexistencia en este tipo de hdbitat son poco conocidos. Por ello, el objetivo de este estudio es
caracterizar las respuestas fisiologicas de 7. caput-medusae y B. karatas y analizar como se

relacionan con la estacionalidad y los factores ambientales del bosque tropical seco.
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3.2 MATERIALES Y METODOS

Caracterizacion del ambiente del Bosque Tropical Seco. Los datos de temperatura, humedad y
precipitacion se obtuvieron de diciembre de 2023 a octubre de 2024 de la estacion meteorologica
numero 7 165 de CONAGUA, en Tuxtla Gutiérrez (Por su cercania al area de estudio), el punto

de rocio se calcul6 con los datos obtenidos de humedad y temperatura.

Recolecta de material vegetal. El analisis fisioldgico de las plantas de 7. caput-medusae
v B. karatas y se realizé por un periodo de diez meses, durante cinco meses de la temporada seca
y cinco de lluvia. Al final de cada mes, se recolectaron muestras de 10 individuos enteros de T.
caput-medusae y de dos a cinco hojas de 10 individuos juveniles de B. karatas, las muestras
vegetales se colocaron en bolsas de papel Kraft y se trasladaron al laboratorio de Fisiologia y
Quimica Vegetal del Instituto de Ciencias Bioldgicas para analizar la ganancia de carbono, la
cantidad de pigmentos fotosintéticos, la densidad de tricomas y estomas y el contenido relativo

de agua.

Ganancia de carbono mediante la técnica de titulacion de acidos organicos. Se
recolecto el material vegetal a las 17:00 y 07:00 h. En el laboratorio se peso 1 g del tejido fresco,
se macer6 en 5 ml de etanol 70 % y el residuo se mantuvo a 4 °C para su posterior analisis.
Posteriormente, cada muestra se coloco en vasos de precipitado con 10 ml de agua destilada, se
ebulldé durante 15 min, se filtré anadiendo 50 ml de agua destilada; el volumen se titulé con
hidréxido de sodio (NaOH) al 0.005 N hasta pH siete con un potenciometro (Conductronic
pH120; Pearcy, et al., 1989). Se obtuvo el nimero de miliequivalentes del acido g del tejido
con la siguiente féormula (Rodés & Collazo, 2006):

pequivalentes gramo = ((Vm)(N)(1000)/(PM))

Donde:

Vm: Volumen en mL de NaOH consumido por muestra

N: Numero de equivalentes L', normalidad de la solucion de NaOH

PM: Peso de la muestraen g
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Cuantificacién de pigmentos fotosintéticos. Se utilizaron 10 individuos de cada especie.
Para T. caput-medusae se cortaron 5 cm de la hoja desde la punta hacia la base y para B. karatas
I cm de la parte media de la hoja, cada muestra se pesd y se sumergid en agua en ebullicion
durante 10 s, se secd y pes6é nuevamente y se triturd en un mortero con 10 ml de acetona acuosa
al 95 % y 0.5 g de CaCO®. La mezcla se filtro y se guardd a 4 °C. Para la cuantificacion se
utilizaron 0.7 ml del extracto filtrado diluido con 2.1 ml acetona, para leer a una absorbancia de
663, 645 y 440 nm en un espectrofotometro (Genesys 10, Thermo-Fisher). La concentracion de
clorofila a, clorofila b y carotenoides se calculd con las siguientes formulas (Mackinney 1941 en
Gabrilenko, et al., 1975):

Clorofila a: Cla (mg/L) = 12.7 (A663) - 2.69 (A645)

Clorofila b: Clb (mg/L) = 22.9 (A663) - 4.68 (A645)

Carotenoides (mg/L) = 4.695 (A440) — 0.268 (Cla + Clb)

Estructuras de captacion de agua y CO: (densidad de tricomas y estomas). Para
identificar y evaluar el nimero de estomas y tricomas, a una hoja de 10 individuos de ambas
especies se le aplico una capa fina de barniz transparente en el envés, una vez seco el barniz se
retird con ayuda de cinta adhesiva transparente y se colocaron en portaobjetos debidamente
etiquetados para su observacion en el microscopio optico a 10 X (1.90 mm); la técnica se repitid
en la misma area de la epidermis para observar los estomas (modificado de Zarate-Martinez et
al., 2021). Los tricomas y estomas se contabilizaron mediante fotografias tomadas en el campo
optico con un microscopio (Carl Zeiss Primo Star). La densidad de tricomas y estomas se calculd
con la siguiente formula:

Densidad de tricomas = (Numero de tricomas por campo éptico/ 4rea en mm?)

Densidad estomatica = (Nimero de estomas por campo Optico/ 4rea en mm?)

Contenido relativo de agua. Se pes6 un centimetro de la parte media de la hoja de cada
individuo (n) de ambas especies, como peso fresco (PF), posteriormente, cada muestra se colocd
en una bandeja con papel absorbente saturado con agua, durante 5 h, en seguida se secod
superficialmente y se peso para obtener el peso turgente (PT); finalmente, el peso seco (PS) se
obtuvo después de secar las muestras a 65°C durante 48 h. Con la siguiente férmula se obtuvo el

contenido relativo de agua (CRA; Yamasaki & Rebello, 1999).
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CRA % = ((PF-PS)/ (PT - PS)) x 100

Analisis estadistico. Para determinar diferencias significativas de los parametros
fisiologicos entre la temporada de lluvia y sequia se realizaron pruebas univariadas y
multivariadas utilizando Kruskal Wallis. Posteriormente, se aplico un Andlisis de Redundancia

(RDA) para analizar qué factores ambientales influyeron en las respuestas.

3.3 RESULTADOS

3.3.1 Caracterizacion ambiental del Bosque Tropical Seco de Villa Allende, San Fernando,
Chiapas
De acuerdo con los datos ambientales recopilados de diciembre de 2023 a octubre de 2024, se
determinaron dos temporadas: seca y lluvia (Figura 12). Durante la temporada seca (diciembre
2023 a abril 2024) se registrd la humedad ambiental entre 50 y 60 %, la temperatura méaxima fue
de 29 a 37 °C mientras que la temperatura minima de 17 a 24 °C, el punto de rocio de 16 a 18 °C
y la precipitacion de 0 a 30 mm. Durante la temporada de lluvia (de mayo a octubre de 2024) la
humedad relativa fue de 56 a 83%, la temperatura maxima de 28 a 39 °C, la temperatura minima

de 20 a 24 °C, el punto de rocio de 20 a 24 °C y la precipitacion entre 47 a 330 mm.
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Figura 12. Climograma de los datos ambientales del Bosque Tropical Seco de Villa Allende, San
Fernando, Chiapas. Los datos se obtuvieron de la estacién ambiental nimero 7165 (CONAGUA-

2025).
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3.3.2 Ganancia de carbono

La capacidad fotosintética (ganancia de carbono) de T7illandsia caput-medusae es hasta cinco
veces menor que la de Bromelia karatas (Figura 13). T. caput-medusae presentd diferencias
significativas entre temporadas (p = 2.49E-08), en la temporada seca la ganancia de carbono fue
nula (-7.32 = 17.94 peq/g), comparado con la temporada de lluvia, en donde la capacidad
fotosintética incremento (20.79 + 23.71 peq/g). En el caso de B. karatas la actividad fotosintética
no presentd diferencias significativas entre temporadas (Figura 13 b; p = 0.54), durante la

temporada seca fue de 95.12 + 64.62 peq/g y durante la temporada de lluvia fue de 101.32 £+ 66.6
neq/g.
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Figura 13. Acidez titulable (peq/g) en hojas de Tillandsia caput-medusae (a) y Bromelia karatas

(b) durante la temporada seca y de lluvia del bosque tropical seco de Villa Allende, San

Fernando, Chiapas.

3.3.3 Pigmentos fotosintéticos

Tanto 7. caput-medusae (Figura 14) como B. karatas (Figura 15) presentaron diferencias
significativas en la concentracion de clorofila a y b entre las temporadas (p < 0.05). En ambas
especies la concentracion de clorofila b fue mayor con respecto a la clorofila a, tanto en la
temporada de seca como de lluvia. Para 7. caput-medusae durante la temporada seca la
concentracion de clorofila a fue de 0.90 + 0.37 mg/L y para clorofila b fue de 1.63 = 0.67 mg/L;
durante la temporada de lluvia fue de 1.47 + 0.91 mg/L para la clorofila a y de 2.67 £ 1.64 mg/L

para la clorofila b. En el caso de B. karatas durante la temporada seca la concentracion de
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clorofila a fue de 0.93 £+ 0.42 mg/L y durante la temporada de lluvia fue de 1.05 = 0.33 mg/L,
mientras que la concentracion de clorofila b fue de 1.66 = 0.78 mg/L y 1.91 + 0.60 mg/L!,
durante la temporada de lluvia y seca, respectivamente.

En cuanto a los carotenoides, 7 caput-medusae presentd diferencias significativas entre las
temporadas (p = 0.008), con mayor concentracion durante la estacion de lluvias (0.81 = 0.50

mg/L). B. karatas no presento6 diferencias significativas (p = 0.73).
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Figura 14. Pigmentos fotosintéticos (mg/L) de Tillandsia caput-medusae en la temporada seca y

de lluvia del BTS de Villa Allende, San Fernando, Chiapas. Clorofila a (a), clorofila b (b) y

carotenoides (c).
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Figura 15. Pigmentos fotosintéticos (mg/L) de Bromelia karatas en la temporada seca y de lluvia

seca

lluvia

seca lluvia

del BTS de Villa Allende, San Fernando, Chiapas. Clorofila a (a), clorofila b (b) y carotenoides

(©).

44



3.3.4 Estructuras de captacion de agua y CO:z: Tricomas y estomas

La relacion entre la cantidad de estructuras de captacion de agua y CO; es distinta entre las
especies, la densidad de tricomas es mayor que la de estomas en 7. caput-medusae, ademas, en
ambas estructuras se observa un aumento significativo durante la temporada de lluvia (14.05 +
3.66 tricomas/mm? y 9.51 + 3.59 estomas/mm?) respecto de la temporada seca (11.06 + 2.49
tricomas/mm? y 6.13 + 1.52 estomas/mm?; Figura 16), mientras que la densidad de estomas es
mayor que la de tricomas en la bromelia terrestre, B. karatas, sin embargo, no se encontraron

diferencias significativas en ambas estructuras entre las temporadas (p > 0.05; Figura 17).
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Figura 16. Estructuras de captacion de agua y COz de Tillandsia caput-medusae en el BTS de
Villa Allende, San Fernando, Chiapas. Densidad de tricomas (a; p = 9.18E"%) y densidad de
estomas (b; p = 7.47E%),
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Figura 17. Estructuras de captacion de agua y CO» de Bromelia karatas de Villa Allende, San
Fernando, Chiapas. Densidad de tricomas (a; p = 0.454) y densidad de estomas (b; p = 0.149).
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3.3.5 Contenido Relativo de Agua (CRW, %)

El CRW fue mayor en la especie terrestre respecto de la epifita en ambas temporadas (Figura 18).
En T. caput-medusae (p = 9.70E%) el CRW fue de 69.30 + 15.90% durante la temporada seca y
de 82.15 + 11.25% durante la temporada de lluvia. Por otro lado, para Bromelia karatas (Figura
18 b; p = 1.53E'%) fue de 87.69 + 6.08 % en la temporada seca y de 95.92 + 3.96% durante la

temporada de lluvia.
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Figura 18. Contenido relativo de agua de Tillandsia caput-medusae (a) y Bromelia karatas (b)

durante las temporadas seca y de lluvia en el Bosque Tropical Seco.

3.3.6 Relacion de las caracteristicas fisiologicas con las condiciones ambientales de la

temporada de sequia y lluvia del BTS

De acuerdo con el andlisis de redundancia de 7. caput-medusae (Figura 19; p = 0.001), las
variables ambientales del BTS explican el 36.92 % de la varianza total, siendo la humedad el
factor que explica la mayor parte de la varianza y sugiere una relacion positiva con la densidad de
estomas, la concentracion de clorofila b y el contenido relativo de agua. Asi, estos caracteres
fisiologicos estan relacionados con el incremento de la humedad relativa; ademas al encontrarse
en contraparte con la temperatura méaxima, sugiere que el aumento de esta variable ambiental
influye negativamente sobre los caracteres fisiologicos. Por otra parte, la temperatura minima
explica en menor proporcion la varianza total; sin embargo, existe una relacion positiva con los
acidos organicos y la densidad de tricomas.

Por otro lado, de acuerdo con el PERMANOVA las temporadas influyen

significativamente sobre las caracteristicas fisiologicas de 7. caput-medusae (p = 0.001).
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No obstante, se observo que las caracteristicas fisiologicas tienden a agruparse de mejor

forma si se toman en cuenta los meses de transiciéon entre cada estacidn como grupos

independientes (Figura 20; p = 0.001).
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Figura 19. Analisis de Redundancia (RDA), libre de colinealidad (R? ajustada = 33.57, F =

11.01), entre las variables de respuesta (caracteristicas fisioldgicas) de 7. caput-medusae y las

variables explicativas (variables ambientales) durante las temporadas de lluvia y seca del BTS (p

= 0.001). Los puntos amarillo y verdes corresponden a los individuos analizados. El poligono

amarillo representa la temporada seca y el poligono azul la temporada de lluvia, las lineas en

color verde claro son las caracteristicas fisiologicas y los puntos azules son las variables

ambientales.
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Figura 20. Analisis de Redundancia (RDA), libre de colinealidad (R? ajustada = 33.57, F =
11.01), entre las variables de respuesta (caracteristicas fisioldgicas) de 7. caput-medusae y las
variables explicativas (variables ambientales), durante la temporada de lluvia (verde azulado),
transicion a la temporada seca (naranja), temporada seca (amarillo) y transicion a lluvia (morado)
del BTS (p = 0.001). Las lineas color verde claro son las caracteristicas fisiologicas y los puntos

azules corresponden a las variables ambientales.

En el caso de B. karatas, la varianza de los factores ambientales del BTS sobre las
caracteristicas fotosintéticas solo explican el 24.2 % de la varianza total (Figura 20; p = 0.001).
La humedad explica la mayor parte de la varianza y se encuentra relacionada de manera positiva
con el contenido relativo de agua y la concentracion de clorofila b; por otra parte, la fluctuacion
de la temperatura explica en menor proporcion la varianza total, sin embargo, la temperatura
maxima se encuentra relacionada negativamente con la concentracion de acidos orgénicos y la
densidad de tricomas, es decir, que la actividad fisiologica de estos caracteres disminuyen cuando
los niveles de temperatura alcanzan su maximo valor. De acuerdo con el PERMANOVA (> 0.05)

no se encontraron diferencias significativas en las caracteristicas fisiologicas entre la temporada
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de lluvia y seca; sin embargo, al separar los meses de transicion si sugiere diferencias

significativas (p = 0.001; Figura 22).
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Figura 21. Analisis de Redundancia (RDA), libre de colinealidad (R? ajustada = 19.31% F =
4.95), entre las variables de respuesta (caracteristicas fisiologicas) de B. karatas y las variables
explicativas (variables ambientales), durante las temporadas de lluvia y seca del BTS. Los puntos
color amarillo y verde corresponden a los individuos analizados. El poligono amarillo representa
la temporada seca y el poligono azul la temporada de lluvia, las lineas verde claro son las

caracteristicas fisiologicas y los puntos azules son las variables ambientales.
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Figura 22. Anélisis de Redundancia (RDA), libre de colinealidad (R? ajustada = 19.31% F =
4.95), entre las variables de respuesta (caracteristicas fisiologicas) de B. karatas y las variables
explicativas (variables ambientales), durante la temporada de lluvia (verde azulado), la transicion
a la temporada seca (naranja), la temporada seca (amarillo) y la transicion a lluvia (morado) del
BTS (p = 0.001). Las lineas color verde claro corresponden a las caracteristicas fisiologicas y los

puntos azules a las variables ambientales.

2.3.7 Conjuncion de caracteristicas fenologicas y fisiolégicas de ambas especies. Reuniendo
las caracteristicas fenologicas y fisiologicas de ambas especies, se puede sefalar que presentan
estrategias especificas para sobrevivir en las condiciones ambientales temporalmente
contrastantes del Bosque Tropical Seco de Villa Allende, San Fernando, Chiapas (Cuadro 3). T.
caput-medusae sincroniza la fase de floracion con la temporada de lluvia y la disminucion de la
ganancia de carbono, los pigmentos fotosintéticos, la densidad de las estructuras de captacion de
agua y el contenido relativo de agua durante la temporada seca, demostrando mecanismos de
tolerancia al reducir la capacidad funcional en esta temporada. Por el contrario, B. karatas inicia

la fase reproductiva durante la temporada seca y mantiene niveles elevados de actividad
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fisiologica en ambas temporadas, lo que sugiere estrategia de evitacion a la sequia al mantener

alta resistencia funcional.

Cuadro 3. Fenologia reproductiva y caracteristicas fisiologicas de Tillandsia caput-medusae y Bromelia

karatas durante la temporada seca y de lluvia del BTS.

Temporada Seca
Lluvia
T. caput-medusae B. karatas T. caput-medusae B. karatas
Especie
Fenologia Prefloracion 93.32° 90° - -
reproductiva Botones florales - 123.03° 189.534° -
Flores abiertas - 111.179° - -
Flores senescentes - 122.82° 181.225° -
Desarrollo de frutos - - 234.137° 163.183°
Frutos desarrollados 0.563° 312.261° 163.183° -
Dispersion 103.48° - - -
Caracteristicas | Acidos organicos -7.32 95.12 20.79 101.32
fisiologicas (neq/g)
Clorofila a (mg/L) 0.9 0.93 1.47 1.05
Clorofila b (mg/L) 1.63 1.66 2.67 1.91
Carotenoides (mg/L) 0.54 0.65 0.81 0.62
Densidad de 11.06 6.96 14.05 6.45
tricomas
(tricomas/mm?)
Densidad estomatica 6.13 37.22 9.51 32.19
(estomas/mm?)
Contenido relativo 60.3 87.69 82.15 95.92
de agua (%)

Los grados en fenologia reproductiva representa la media del vector (), los valores de las caracteristicas fisiologicas representan la media

estadistica.
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3.4 DISCUSION

La investigacion tuvo una duracion de diez meses, abarcando cinco meses de la temporada seca 'y
cinco meses de la temporada de lluvias. Durante este periodo se monitorearon variables
climaticas clave, incluyendo precipitacion, temperatura, humedad relativa y punto de rocio, en el
Bosque Tropical Seco de Villa Allende, San Fernando, Chiapas. Estas condiciones ambientales
mostraron variaciones significativas a lo largo del ciclo estacional. En general, la temperatura,
punto de rocio y humedad relativa fueron considerablemente més bajos durante la estacion seca,
y se registrd un aumento progresivo de estas variables conforme se aproximaba la temporada de
lluvia. Escalante & Reyes (2004), definen la sequia meteorologica como el periodo en que la
precipitacion es significativamente inferior al promedio histérico o a un valor critico, y se
caracteriza por temperaturas elevadas, baja humedad atmosférica y vientos intensos. Bajo esta
definicion, incluso en presencia de algunos eventos aislados de precipitacion, se sigue
considerando como un periodo de sequia. Por su parte, Villalobos-Sanchez (2013), indica que, en
la region de la Depresion Central de Chiapas, donde se ubica el area de proteccion forestal Villa
Allende, la temporada seca se extiende tipicamente de noviembre a abril, con una duracion

aproximada de seis meses.

La temporada seca influye directamente en las funciones fotosintéticas de las plantas
CAM, esta temporada va acompafiada de temperaturas elevadas y altos flujos de fotones
fotosintéticos (PPF); ademas, el metabolismo de las plantas podria disminuir o incluso suprimirse

al incrementar el estrés por sequia (Nobel, 2003; Liittge, 2004; Andrade ef al., 2007).

Aunque la fotosintesis CAM puede mantenerse activa bajo condiciones de sequia, la
cantidad de carbono fijado disminuye considerablemente en comparacion con los periodos de
disponibilidad hidrica (Valdez-Hernandez et al., 2015). Esto se observé en el caso de la especie
epifita Tillandsia caput-medusae, en la cual la acumulacion de acidos orgdnicos disminuy6
durante la temporada seca. En cambio, durante la temporada de lluvias, los valores de acidez
titulable incrementaron significativamente, un patrén similar se ha reportado en otras bromelias

epifitas como Aechmea bracteata, Tillandsia bartramii, T. ionantha, T. schiedeana, T. seleriana,
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T. streptophylla y T. brachycaulos (Reyes-Garcia, 2001; Cach-Pérez, 2008; Ricalde et al., 2010;
Cach-Pérez et al., 2014; Gonzalez-Salvatierra et al., 2021).

Durante la temporada seca se registraron valores de acidez titulable por debajo de cero, lo
que sugiere que la fijacion nocturna de CO: en Tillandsia caput-medusae fue baja o incluso nula.
Vitale et al. (2020), sugieren que, bajo condiciones de sequia extrema, las plantas CAM pueden
entrar en un modo fisioldgico conocido como CAM reducido o “CAM idling”, en el cual los
estomas permanecen cerrados durante el dia y la noche, limitando la entrada de CO- externo. En
este estado, la acumulacion de 4cidos organicos es minima y se debe principalmente al reciclaje
interno de CO: generado por la respiracion celular. Esta respuesta al estrés por sequia se ha
documentado en diferentes especies CAM, incluyendo Clusia pratensis 'y C. minor (Winter et al.,
2008), Tillandsia utriculata (Rosado et al., 2014) y Portulaca afra (Vitale et al., 2020), lo cual
sugiere que el modo CAM idling podria ser un mecanismo comun de resistencia temporal a

condiciones de sequia extrema (Winter & Holtum, 2014).

La asimilacion nocturna de CO2 en Bromelia karatas fue variable, pero no demostrd una
tendencia clara asociada a la estacionalidad como ocurri6 en 7. caput-medusae. Valdez-
Hernandez et al. (2015), senalan que las plantas CAM terrestres presentan adaptaciones
morfoanatomicas que les permiten almacenar cantidades sustanciales de agua, lo que reduce
significativamente los efectos de la sequia sobre la actividad fotosintética, en especifico, B.
karatas presenta hojas suculentas con textura rigida y con parénquima acuifero bien desarrollado,

cuticula cerosa y raices poco profundas pero eficientes (Monteiro ef al., 2011).

Sin embargo, se han reportado diferencias significativas en la respuesta fotosintética entre
la temporada seca y de lluvia, dependiendo de la radiacion solar que incide sobre Bromelia
karatas (Gonzélez-Salvatierra et al., 2013). En el caso de este estudio, la mayoria de los
individuos estaban en condiciones de sombra; aunque la radiacion aument6 durante la temporada
seca, las plantas no estuvieron completamente expuestas. Por lo tanto, las plantas presentaron
estabilidad en la fijacion de carbono, lo que explicaria los cambios minimos en la actividad

fotosintética registrados a lo largo del afio.

Otra caracteristica fisiologica afectada durante la temporada seca fue la concentracion de
clorofila a y b en ambas especies. La disminucion en la concentracion de clorofilas fue mayor en

Tillandsia caput-medusae que en Bromelia karatas. Estas diferencias temporales podrian estar
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relacionadas con el aumento en la incidencia de luz debido a la pérdida de follaje caracteristica de
los bosques tropicales secos, asi como con la duracion prolongada del periodo seco. En estos
contextos, una menor concentracion de clorofilas podria representar una estrategia para reducir la
absorcion de luz y asi evitar dafios fotooxidativos en los fotosistemas (Flores et al., 2022;

Gonzalez-Salvatierra et al., 2010).

En la epifita 7. caput-medusae, la concentraciéon de carotenoides fue mayor durante la
temporada de lluvias que la de sequia, lo cual contrasta con lo reportado por Gonzalez-Salvatierra
et al. (2021), para Tillandsia brachycaulos. Desde un enfoque funcional, se esperaria que el
contenido de carotenoides aumente en la temporada seca, ya que estos pigmentos estan

involucrados en la disipacion del exceso de energia luminosa (de la Rosa-Manzano ef al., 2016).

En el caso de B. karatas, la concentracion de carotenoides no presenta diferencias
significativas entre la temporada seca y de lluvia. Gonzdlez-Salvatierra (2013) reporté mayor
concentracion de carotenoides en B. karatas durante la sequia, en comparacion con la temporada
de lluvia, un patréon que ha sido documentado en otras bromelias terrestres (Matsubara et al.,

2009).

Las adaptaciones morfologicas y fisiologicas permiten a las plantas almacenar agua en
periodos prolongados de sequia, en las bromelias epifitas resaltan la presencia una baja densidad
estomdtica y de tricomas foliares peltados que permite la captacion de agua del ambiente y
regulacion de la transpiracion (Andrade, 2003; Ohrui ef al., 2007; Ricalde et al., 2010). Ademas,
los tricomas permiten dispersar la luz y disminuir la temperatura de las hojas; 7. caput-medusae
presenta una mayor proporcion en la densidad tricomas/estomas. Sin embargo, la densidad de
tricomas en el envés de la hoja es baja en comparacion con otras especies del género (Pierce,
2007; Stefano et al., 2008; Zambrano et al., 2019). La reduccion de los tricomas foliares en la
superficie abaxial (envés) de las hojas de 7. caput-medusae permite la reflectividad y
fotoproteccion (Piercer, 2007), mientras que los tricomas foliares de la superficie adaxial podrian
funcionar para la absorcién de agua (Zambrano ef al., 2019). La densidad de tricomas y estomas
puede estar afectada por el area foliar, la orientacion de la hoja, la cantidad de agua que reciben
las hojas y la intensidad de luz (Reich, 1984; Picon et al., 1996; Cach-Pérez, 2008). Asi mismo,
Holbrook & Putz (1996) consideran que las epifitas presentan baja densidad estomatica en

comparacion con plantas terrestres, debido a la necesidad de reducir la transpiracion debido a
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baja y temporal disponibilidad de agua que caracteriza el habito epifito, sobre todo en la
temporada de sequia, lo anterior podria responder al porqué en la temporada de lluvia se registrd

mayor densidad estomatica.

Por otra parte, en B. karatas la porcion de tricomas/estomas fue menor, como se ha
registrado en otros trabajos (Gonzalez-Salvatierra et al., 2013). La baja densidad de tricomas
puede deberse a que las especies de bromelias terrestres tienen raices capaces de absorber agua y
minerales, por lo que son estructuralmente mas sencillas en comparacion con las epifitas, a
menudo, repelen el agua manteniendo las hojas secas; ademas, la baja densidad de los tricomas es
uno de los caracteres adaptativos a ambientes aridos presente en la subfamilia Bromeliodeae
(Benzing, 2000). La densidad de estomas en B. karatas fue menor en comparacion con lo
registrado en otras bromelias xeromorficas (Males & Grifin, 2017), pero mayor que en 7. caput-
medusae, ademas, no se encontraron diferencias significativas entre temporadas. La variacion en
los rasgos funcionales estomaticos entre las especies se puede interpretar en el contexto de las
diferencias en las estrategias de uso del agua (Males & Grifin, 2017). Muchas bromelias
terrestres tienen acceso al reservorio de agua del suelo y, por lo tanto, no estdn sujetas al mismo

grado de limitacion hidrica que es comun para las especies epifitas (Males, 2016).

El contenido relativo de agua (CRA) permite determinar el estado hidrico de las plantas y
su capacidad para retener agua (Barrs & Weatherley, 1962). En ambas especies de estudio los
valores mas bajos se presentaron en la temporada seca, relacionado con la baja disponibilidad
hidrica. En T. caput-medusae los valores fueron mas bajos que en B. karatas ya que las plantas
epifitas dependen del agua de la niebla o del rocio mientras que las plantas terrestres dependen de
la cantidad de agua disponible en el suelo (Andrade, 2003). La diferencia entre temporadas se ha
reportado en otras especies CAM como Opuntia ficus-indica en la que se observo un incremento
en el CRA durante la temporada de lluvia (Pimienta-Barrios et al., 2012), por otra parte, los
cambios en el CRA pueden deberse a las adaptaciones de las plantas a diferentes héabitats (Rosado
et al., 2014) como en el caso de T utriculata donde se observd mayor CRA en plantas
provenientes de la selva respecto de las del bosque mesoéfilo, o en los caracteres anatomicos de
orquideas (de la Rosa-Manzano ef al., 2014) que encontraron diferencias en el tamafio del bulbo

y grosor de la cuticula en respuesta a la sequia.
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Si bien, las plantas CAM presentan diferentes adaptaciones para sobrevivir a la temporada
seca, pueden ser susceptibles ante la disminucién de la precipitacion o prolongacion de esta
temporada (Gitz et al., 2016; Topfer et al., 2020). En el caso de T. caput-medusae se encontraron
diferencias significativas en las caracteristicas fisiologicas entre temporadas, mientras que en B.

karatas no.

Estas diferencias entre las especies se relacionan con su habito de crecimiento, en donde el habito
epifito representa un entorno altamente dinamico, sujeto a variaciones temporales y espaciales en
el suministro de luz, nutrientes y agua (Silveira & Lasso, 2016). Sin embargo, las variables
ambientales que explicaron en mayor proporcion la varianza de las caracteristicas fisiologicas
evaluadas de ambas especies fueron la humedad relativa y la temperatura del BTS esto se debe a
que las condiciones nocturnas con temperaturas mas bajas y mayor humedad relativa favorecen el
mantenimiento de un estado hidrico que permite tolerar situaciones de mucho calor y periodos

secos (Taiz et al., 2017; Rengel et al., 2023).

3.5 CONCLUSIONES

e Tillandsia caput-medusae y Bromelia karatas mostraron respuestas ecofisiologicas
distintas ante la sequia del Bosque Tropical Seco. Durante la temporada seca 7. caput-
medusae mantuvo los valores mas bajos en ganancia de carbono, pigmentos
fotosintéticos, estructuras de captacion de agua y el contenido relativo de agua, sin
embargo, durante las lluvias recuperd sus niveles Optimos fisiologicos. B. karatas
demostro estabilidad fisiologica en ambas temporadas manteniendo valores fisiologicos
estables.

e Ambas especies requieren niveles estables de humedad relativa para tener un

funcionamiento fisioldgico 6ptimo.
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4. CONCLUSIONES GENERALES

La fenologia reproductiva de ambas especies estuvo modulada por distintos factores climaticos,
T. caput-medusae fue mas sensible a la precipitacion y a las temperaturas méaxima, B. karatas
respondié principalmente a la radiacion solar y a las temperaturas maximas. En conjunto la
humedad relativa y la temperatura minima beneficiaron fisiologicamente a ambas especies. Estos
resultados demuestran que, aunque coexisten en el mismo ecosistema, cada especie ha
desarrollado adaptaciones particulares que les permiten persistir en un ecosistema altamente

contrastante del Bosque Tropical Seco.
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