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Resumen: El dosel de las selvas secas presenta cambios anual es drasticos de luz y disponibilidad de agua, debido aquelamayoria
de los arboles pierde sus hojas durante la temporada de sequia. Las epifitas que ahi habitan presentan una morfologiay fisiologia
adecuadas paratolerar la escasez de aguay el exceso de luz. Se estudiaron las respuestas fisiol égicas de cinco especies de orqui-
deas epifitas en relacion con la variacién vertical del microambiente y ala estacionalidad en una selva baja caducifoliay en una
selva mediana subcaducifolia, durante las temporadas de lluvias, nortesy sequia. Los cambios fisiol 6gicos en las orquideas fueron
debido al efecto de los cambios estacionales en ambas selvas. Las orquideas mostraron diferentes estrategias de tolerancia ala
sequia las hojas de Encyclia nematocaulon, Cohniella yucatanensis y Laelia rubescens, de la selva baja, mantuvieron su estado
hidrico constante durante el afio, pero disminuyeron su tasas de fotosintesis durante la sequia. Aunque €l estado hidrico foliar de E.
nematocaulon y Lophiaris oerstedii, delaselvamediana, disminuy6 durante las sequia, lafotosintesis no disminuyé en L. oerstedii.
Cohniella ascendens no mostré variacion fisioldgica estacional en sus hojas; se sugiere que esto fue debido a su baja densidad
estomaticay alainclinacion de las mismas, porque ello evitala perdida de aguay laexposicion directaalaradiacion. Laespecie
mas abundante, E. nematocaulon, mostré reduccion foliar y estomas pequefios, lo que le confirié gran plasticidad morfologicay
fisiolégica paratolerar laataradiacion y la sequia en ambas selvas.

Palabras clave: contenido relativo de agua, fotoinhibicion, metabolismo &cido de las crasuléceas, potencial osmético, selvas
Ssecas.

Abstract: Dry forest canopies exhibit drastic changes of light and water availability throughout the year, because most trees drop
their leaves during the dry season. Epiphytes that inhabit there show a suit of morphological and physiological traits to tolerate
water scarcity and light excess. We studied the physiological responses of five epiphyte orchid speciesin relation to their vertical
microenvironment and the seasonality in a deciduous tropical forest and a semi-deciduous tropical forest, during the wet, early
dry and dry seasons. Physiological variation of orchids was mainly seasonal in both forests. Orchids showed different strategies
to cope with drought: Encyclia nematocaulon, Cohniella yucatanensis and Laelia rubescens from the deciduous forest maintained
their leaf water status constant throughout the year, with reduced photosynthetic rates during the dry season. Although the leaf
water status of both, E. nematocaulon and Lophiaris oerstedii from the semi-deciduous forest, diminished during the dry season,
photosynthesis did not decline in L. oerstedii. Leaves of Cohniella ascendens did not show significant seasonal physiological va-
riation, arguably due to low stomatal density and tilted leaf orientation, which reduced water loss and exposure to high radiation.
The most abundant species, E. nematocaulon, showed small stomata, reduced leaf area and morphological and physiological
plasticity to tolerate high radiation and drought in both forests.

K ey words: crassulacean acid metabolism, dry forests, osmotic potential, photoinhibition, relative water content.

as epifitas son un elemento conspicuo de los bosques  rante la temporada de sequia, en comparacion con la tem-
tropicales, pero su diversidad y abundancia disminuye  poradade lluvias (Graham y Andrade, 2004; Andrade et al .,
drésticamente en las selvas secas (Gentry y Dodson, 1987).  2006). Si bien este gradiente vertical luminico en las selvas
Por lamarcada estacionalidad, las epifitas que crecenenlas  secas no estan grande como en las selvas lluviosas, si influ-
selvas secas pueden recibir hasta nueve veces mas luz du-  yeenlaestratificacion vertical en funcion delaresistenciaa
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la sequia de algunas especies de epifitas (Graham y Andra-
de, 2004; Reyes-Garciaet al., 2012).

Las epifitas presentan una morfologia y fisiologia mo-
dificada para tolerar la escasez de agua en los ambientes
del dosel, lacual es el principal factor limitante para el cre-
cimiento y supervivencia de estas plantas (Benzing, 1990;
Zotz y Hietz, 2001; Andrade, 2003). Algunas modificacio-
nes son la presencia de tricomas 0 escamas, estomas hundi-
dos, drganos especializados para almacenar el agua (pseu-
dobulbos en orquideas y hojas arregladas como tanque en
las bromeliaceas) y laasimilacion de CO, por medio del me-
tabolismo é&cido de las crasulaceas (CAM, por sus siglas en
inglés; Winter, 1985; Benzing, 1990). La fotosintesis CAM
permite conservar el agua porque la transpiracion se reduce
al abrirse los estomas casi exclusivamente durante lanoche,
cuando el gradiente de presion de vapor entre € airey la
planta es mucho mas bajo que durante el dia (Nobel, 2009;
Andrade et al., 2007).

Las epifitas CAM tienden a ocupar las zonas expuestas
y altas del dosel, donde experimentan una combinacion de
sequia, luz y temperatura mayores, |0 que suele causar fo-
toinhibicién en diversas especies (Griffiths y Smith, 1983;
Powles, 1984; Demmig-Adams y Adams, 1992; Graham y
Andrade, 2004; Reyes-Garcia et al., 2012). La fotoinhibi-
cion ocurre por una sobre-excitacion de los centros de re-
accion del fotosistemall, lo que disminuye la eficiencia del
aparato fotosintético y por consiguiente, €l crecimiento ve-
getal (Bjorkmany Demmig, 1987).

En las selvas secas, las orquideas y las bromeliaceas son
los tipos principales de epifitas, pero existen ali con una
menor diversidad y abundancia que en las selvas mas hi-
medas (Gentry y Dodson, 1987). Sin embargo, como las
selvas secas son uno de | os ecosi stemas tropi cales mas ame-
nazados por diferentes actividades como ladeforestacion, la
agriculturay lainvasién humana (Trejo y Dirzo, 2000), las
epifitas de estas selvas son un grupo vulnerable. Por tanto,
se considera necesario estudiar las respuestas fisioldgicas y
morfoldgicas a ambiente, de las orquideas epifitas que cre-
cen en dos selvas secas de la peninsula de Yucatan con dife-
rente precipitacion anual, para entender el funcionamiento
de estas plantas en estos ecosistemas.

En estas dos selvas, se estudiaron cinco especies de or-
quideas epifitasy se planted la hipétesis de que las orquideas
gue se encuentran a mayor atura en el hospedero, experi-
mentan una disminucion en su estado hidrico y fotosintético
en comparacion con las que crecen a menor altura dentro
del dosel del hospedero. Asimismo, se esperaque en latem-
porada de sequia disminuyan estas variables fisioldgicas en
comparacién con las temporadas de nortes y lluvias.

Materialesy métodos

Stios de estudio. El trabajo se realizé en dos selvas secas
de la peninsula de Yucatén, México: (1) la selva baja ca-
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ducifolia de Celesttin (20° 50’ 53" N, 90° 14’ 17" O), con
una precipitacién mediaanual de 770 mmy unatemperatura
media anual de 27 °C. Los &rboles alcanzan entrelos 8y 10
m dealtura, y lamayoriade estos pierde sus hojas en latem-
porada de sequia (marzo amayo). (2) Laselvamediana sub-
caducifolia de la Reserva Biocultural Kaxil-Kiuic (20° 06’
33" N, 89° 32' 55” O), con una precipitacién mediaanual de
1,200 mmy unatemperatura mediaanual de 26 °C. Laatura
de los arboles oscila entre los 13 y 18 m, y de 50 a 75%
de €ellos pierden sus hojas durante la temporada de sequia
(Oréllana, 1999, Dupuy et al., 2012). En ambas selvas, la
temporada de sequia es seguida por latemporada de lluvias
(junio-octubre) y un periodo [lamado localmente “ nortes”, el
cual se caracteriza por vientos fuertes (> 80 km / h), lluvias
escasas (20-60 mm en total) y temperatura diaria promedio
por abajo de 20 °C (Orellana, 1999).

Especiesdeestudio. Seestudiaron cinco especiesdeorquideas
con diferente forma de hoja: cilindrica, ovaladay lineal. En
las selvabgja caducifolia: Encyclia nematocaulon (BC Rich.)
Acufia, Cohnidlla yucatanensis Cetzal y Carnevali y Laelia
rubescens Lindley; y en la selva mediana subcaducifolia: E.
nematocaulon, Cohniella ascendens (Lindley) Christenson y
Lophiaris oerstedii (Rchb. F) A.Jimenez, Carnevali y Dress-
ler. Lasorquideas C. ascendens, L. rubescensy L. oerstedii se
distribuyen en México y América Central, E. nematocaulon
sedistribuye en México y e Caribe, mientras que C. yucata-
nensis es endémica de la Peninsula de Yucatan (Carnevali et
al., 2001; Cetza-Ix y Carnevali, 2010).

Microambiente. El hospedero mas frecuente para las or-
quideas epifitas en ambas selvas fue Gymnopodium flori-
bundum Rolfe (Poligonaceae), por tanto, en esta especie se
realizaron las mediciones microambiental es en dos estratos
del principal hospedero (3.5 y 1.5 m; donde las orquideas
fueron més abundantes), y por encima del dosel. El flujo
foténico fotosintético (FFF) se mididé usando fotodiodos
(Hamamatsu, Bridgewater, Nueva Jersey, EUA), previa-
mente calibrados con un sensor cuantico (L1190S, LI-COR,
Lincoln, Nevada, EUA); latemperaturay la humedad rela
tivadel aire se midieron con sensores Vaisala (HMP35C-L,
Campbell Scientific, Inc., Logan, Utah, EUA); latemperatu-
rade lahojase midié con termopares adheridos ala superfi-
cie adaxial, solamente en |las temporadas de nortesy sequia
(cuando las orquideas reciben mayor luz); €l déficit de pre-
sién de vapor se calcul 6 de acuerdo a Jones (1992), con base
en latemperatura foliar y la del aire. Todos los sensores se
conectaron a un registrador de datos (CR21X and CR10X,
Campbell Scientific, Logan, Utah, EUA), y €l promedio de
cada 10 min seregistrd en un periodo de 6 a 10 dias en cada
selva durante las tres temporadas.

Variables fisioldgicas.
Contenido relativo de agua (CRA).- Se recolectaron mues-
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tras de hojas de plantas (aproximadamente 5 cm? de hojas
totalmente expandidas) a 3.5 y 1.5 m de altura en €l hos-
pedero (n = 5) durante las temporadas de lluvias, nortes y
sequia. Las muestras se colocaron en una bolsa de pléastico
con un papel himedo, se transportaron en un recipiente con
hielo a laboratorio. Se obtuvo €l peso fresco delas muestras
y se colocaron en agua destilada por 24 h para obtener €l
peso turgente. Finalmente las muestras se secaron en una
estufaa 65 °C por 24 h. El CRA se calculé mediante: [(peso
fresco - peso seco) / (peso turgente - peso seco)] x 100.
Potencial osmatico.- Se recol ectaron segmentos de hojas de
plantas (aproximadamente 5 cm?), en dos alturas del hospe-
dero (3.5y 1.5 m), en pre-alba, durante las tres temporadas
del afo (n = 5). Las muestras se almacenaron en nitrégeno
liquido hastasu andlisisen el laboratorio, donde fueron ma-
ceradas en un mortero, el liquido tisular fue absorbido con
un papel filtro y el potencial osmético fue obtenido usan-
do un osmoémetro (VAPRO 5520, Wescor, Logan, Utah,
EUA).

Acidez tisular (AH*).- En las tres temporadas del afio sere-
colectaron muestras de hojas de plantas (1 cm? para Laelia
rubescens y Lophiaris oerstedii; 3 cm? para el resto de las
especies; n=5), endosaturasen el hospedero (3.5y 1.5m),
al atardecer y apre-alba del diasiguiente, y se almacenaron
en etanol (60 % v/v). Latitulacién serealizé usando un titu-
lador automatico (SM Titrino 702, Herisau, Suiza) siguiendo
el protocolo de Zotz y Andrade (1998). LaAH* (zmol H* m?)
fue estimada como: H* oreatby = 1 ctardoce’
Parédmetros de la fluorescencia de la clorofila- Se midie-
ron usando un medidor de fluorescencia de la clorofila de
amplitud modulada (Mini-PAM, Heinz Walz, Alemania), en
las tres temporadas del afio. La eficiencia cuantica maxima
(F,/F,, proporcion de lafluorescencia variable y maxima),
se midid en pre-alba (6:00 h), en plantas en dos alturas del
hospedero (3.5 y 1.5 m); para detalles de la nomenclatura
ver Maxwell y Johnson (2000). Las curvas de respuesta a
laluz se realizaron para determinar la tasa de transporte de
electronesmaxima (ETR __ ; Rascher et al., 2000). Unahoja
de cada especi e fue cubiertacon unabolsa de telanegrapara
simular condiciones de oscuridad por 30 min. Las curvas
de luz fueron readlizadas a las 9:00 h, y se aplicaron nueve
pulsos de luz actinica (en € intervalo de 0-900 gmol M2
s1) de 10 s de duracién cada uno (n = 3 hojas de diferentes
individuos).

Variables morfol gicas.

Volumen del pseudobulbo.- Se seleccionaron a azar diez
individuos de cada especie en cada sitio de estudio, inde-
pendientemente de la atura en el hospedero, y se midie-
ron el diametroy lalongitud del pseudobulbo. Se calcul6 €l
volumen del pseudobulbo, considerandolo como un cuerpo
cilindrico para Cohniella yucatanensis, C. ascendensy Lo-
phiaris oerstedii y un cuerpo conico para Encyclia nemato-
caulony Laelia rubescens.
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Densidad estomética.- Se recolectaron al azar cuatro hojas
(de la parte media de la plantay totalmente expandidas), de
cada especie, independientemente de la altura en €l hospe-
dero y por cada sitio de estudio. Se tomaron impresiones
de ambas caras de la epidermis de la hoja usando un esmalte
transparente para ufias, laimpresién se monté en un portaob-
jetos. Se contaron los estomas en diez campos diferentes y
secalcul lamedia; ladensidad de estomas se cal cul 6 como:
nuimero de estomas / érea observada. Las observaciones se
hicieron en un microscopio 6ptico (Leica EDM) utilizando
el aumento 10X.

Areafoliar especifica- Se calcul6 como el érea foliar divi-
didapor el peso foliar seco. Serecolectaron a azar las hojas
de orquideas (n = 21-34 por especie), independientemente
de laatura en el hospedero, en ambas selvas, y se midio €
areafoliar usando un medidor de areafoliar. Para Cohniella
ascendens se consider6 el area de un cilindro. El peso seco
serealizé de lamismaformaque parael CRA.
Microscopia electronica de barrido.- Se recolectaron
muestras de hojas de individuos (de |a parte media de la
plantay aproximadamente 1 cm?), aleatoria e independien-
temente de la altura en el hospedero. Se hicieron cortes de
aproximadamente 5 x 5 mm? y las observaciones se hicie-
ron en un microscopio electrénico de barrido (MEB; Jeol,
JSM-6360LV). Se midi6 el largo y ancho de los estomas
y se calcul6 el area. Las muestras fueron deshidratadas
utilizando diferentes concentraciones de etanol, posterior-
mente se secaron a un punto critico con CO, (SAMDRI
795, semiautomatica). Finalmente se realizo la fijacién
de las muestras en un portaobjetos metalico de cobrey se
cubrieron con una capa de oro-paladio utilizando una me-
talizadora (Denton Vacuum Desk 11 a 15 kV). Para mayor
detalle de la preparacién de las muestras ver Gonzéalez-
Salvatierraet al. (2013).

Andlisis estadisticos. Para comparar las variables fisiol 6gi-
cas (CRA y AH") de cada especie, se usd un andlisis de va-
rianza anidado, se consideraron los estratos en el hospedero
anidados en el factor &bol en cada sitio de estudio; cuando
los datos no fueron normales se aplico la prueba de Kruskal -
Wallis. Se aplicé un andlisis de varianza de dos vias para
evaluar las posibles diferencias del FFF anivel de estratosy
temporadas en cada selva. Cuando la prueba paramétricafue
significativa, se compararon las medias mediante la prueba
de Tukey. Para comparar las variables fisioldgicas (CRA y
AH") entre estratos en el hospedero, se aplicd una prueba t
de Student pareada y, para comparar las mismas variables
entre selvas se aplicd una prueba t de Student. Para evaluar
ladensidad estomatica entre especies de cada selva se aplicod
un andlisis de varianza de unaviay, paracomparar la densi-
dad estomética entre selvas se usd una pruebat de Student.
Para comparar el areafoliar especifica entre las especies de
cada selva se aplico una prueba de Kruskall-Wallis. Valores
de P = 0.05 fueron aceptados como significativos. Las prue-
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bas estadisticas fueron realizadas con el paguete STATISTI-
CA v.10 (Statsoft Inc., EUA).

Resultados

Luz, temperatura de la hoja y déficit de presion de vapor.
Los cambios estacionales del flujo foténico fotosintético
(FFF), en el dosel, fueron sustanciales en ambas selvas
(ANOVA de dosviasF, ,, = 310, P = 0.05 para ambas sel-
vas, Figura 1A-C, G-1). En laselva baja caducifolia, el FFF
diario promedio fue dos veces mayor durante la sequia en
comparacion con las otras temporadas. Las orquideas reci-
bieron en promedio aproximadamente tres veces mas FFF a
3.5mdealtura(32 mol m2d?')y seisvecesmasal.5m (12
mol m2 d*) durante la sequia, comparada con la temporada
delluvias (11y 2 mol m?d'a3.5y 1.5 m de atura, respec-
tivamente; Figura 1; P = 0.05).

En la selva mediana subcaducifolia, los cambios en €l
FFF que recibieron |as orquideas durante €l afio fueron mas
pronunciados que en la selva baja, pero los valores absolu-
tos fueron consistentemente bajos. Durante la temporada de
[luvias, las orquideas recibieron 2y 0.7 mol m2d*a35y
1.5 m de altura, respectivamente (FiguralG). El FFF diario
promedi o fue notablemente mayor durante la sequia, 1o cual
significa que las hojas recibieron 10y 8 mol m2d*a35y

Figura 1. Flujo fotonico fotosintético (FFF; mol m? d?), déficit
de presion de vapor (DPV; kPa), ambos medidos arriba del dosel
y endos alturas en €l arbol (3.5y 1.5 m), durante lluvias, nortesy
sequiaen laselvabajacaducifoliade Celestiny en laselvamedia
na subcaducifolia de Kaxil-Kiuic. Los datos del FFF son medias =
EE. El diagrama de caja muestra el valor minimo, maximo, media
(linea punteada) y mediana (linea continua) del DPV, n = 7-10 dias
para ambas variables.
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1.5 m de dtura, respectivamente, sin diferencias significati-
vas entre estratos (t = 2.30, g.l. = 6, P = 0.05; Figura 1l).

Paralelo a incremento del FFF, las orquideas experi-
mentaron un incremento de temperatura foliar durante la
sequia. Por ggemplo, en laselvabgja, latemperatura minima
y maxima de las hojas aumentd ~ 2 y 10 °C, comparadas
con la temporada de nortes (Cuadro 1). Mientras que en la
selvamediana el aumento de latemperaturafoliar minimay
maximafuede~ 2y 6 °C, respectivamente, comparadas con
latemporada de nortes (Cuadro 1).

El déficit de presion de vapor del ambiente (DPV) mos-
tré poca variacion entre los estratos en el hospedero (3.5
y 1.5 m) durante las tres temporadas, por lo que se consi-
dera una media por temporada en este parametro para las
siguientes comparaciones. En la selva baja, durante la se-
quia, e DPV minimo (0.48 + 0.07 kPa) se duplicd en com-
paracion con la temporada de nortes (0.23 £ 0.1 kPa), y €
DPV maximo se incremento de 1.9 + 0.2, en nortes, a4.6 £
0.4 kPa, en la sequia (Figura 1E, F). En la selva mediana,
el DPV minimo aumento un 50% en latemporada de sequia
en comparacién con latemporada de nortes (Figura 1K, L).
Asimismo, € DPV méaximo fue 80% mayor en la sequia
comparada con latemporada de nortes (Figura 1K, L).

Cambios fisiolégicos estacionales. Sorprendentemente, €
contenido relativo de agua (CRA) delas orquideas dela sel-
va baja no present6 diferencias significativas entre tempo-
radas ni entre estratos (ANOVA anidpda, F,5=3P=005
para cada especie; Figura 2A-C). Unicamente, durante la
temporada de sequia, se encontré que las hojas de Encyclia
nematocaulon tuvieron un mayor CRA promedio en el es-
trato de 3.5 m (77 = 2%), quea1l.5m (66 + 3%; t = 3.24, g.l.
=4, P =0.05; Figura2A).

La acidificacién nocturna (AH*) de las hojas de las or-
quideas epifitas fue significativamente diferente entre las
temporadas de |la selva baja (Kruskal-Wallis, H = 26, g.l. =
5, P = 0.05, para cada especie; Figura 2G-1). Por gjemplo,
las hojas de Encyclia nematocaul on incrementaron notable-
mente la AH* durante la temporada de nortes (0.11 + 6 mol
H* m2) y decrecieron 90% en la temporada de sequia, sin
diferencias significativas entre estratos (Figura 2G). El mis-
mo patron de la AH* se observé en Cohniella yucatanensis
y Laeliarubescens de laselvabaja. Durante lasequia, el W
de ambas especiesfue mésbhgjoa3.5mqueal.5m, lo que
coincidié con una tendencia en incremento de AH* de las
hojas de |as orquideas que crecieron a3.5 m.

La eficiencia cuantica maxima (F, / F,) de las hojas de
las orquideas de la selva baja fue aproximadamente 0.8 du-
rante las temporadas de lluvias y nortes, pero decreci6 fuer-
temente en todas |as especies durante la sequia (~ 0.46), o
que indica que presentaron fotoinhibicion (Figura2J-L). La
disminucion de F, / F_ coincidio con el incremento de FFF
y la disminucion de AH* en las especies de la selva baja.
Deigua manera, las hojas de las orquideas de la selva bagja
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Cuadro 1. Temperatura minima y maxima y tasa de transporte de electrones maxima (ETR . ) de hojas de orquideas de la selva baja caducifolia
en Celestln, Yucatan, y de la selva mediana subcaducifolia en Kaxil-Kiuic, Yucatan, durante las temporadas de lluvias, nortes y sequfa. Los
datos son medias = EE (n = 3 dias para temperatura de la hoja y n = 3 hojas para ETR ). Letras diferentes indican diferencias estadisticas entre

temporadas para cada especie (P = 0.05).

Temperatura foliar

Temperatura foliar

ETR . (umol m?s™)

minima (°C) maxima ("C)

nortes sequia nortes sequia [luvias nortes sequia
Selva baja caducifolia
Encyclia nematocaulon 22+05 24 +1 29 +2 37+0.5 18+ 1° 1M +1° 5+0.3¢
Cohniella yucatanensis 22 +£0.5 24 + 1 29 +2 38+0.7 10=+1° 10=+1° 4+0.3°
Laelia rubescens 22+£0.5 24+ 1 29 +2 38+0.7 14£0.5° 17+£0.72 10x0.5°
Selva mediana subcaducifolia
E. nematocaulon 20+0.8 23 +0.7 31+0.2 38+0.7 7 £0.4° 13 £2° 10+ 1°
C. ascendens 21 +£0.7 21 +0.1 30+ 1 34+0.2 11 +£0.5> 20+ 4° 16 +1°
Lophiaris oerstedii 21+04 23+0.9 31x1 3705 7+04>  33+2° 13+1°

mostraron losvaloresmasbajosde ETR . durantelasequia
(10 gmol m2s?; Cuadro 1).

A diferenciadelasorquideas de laselvabaja, lashojasde
Encyclia nematocaulon y de Lophiaris oerstedii de laselva
mediana mostraron cambios significativos en el CRA entre
temporadas (ANOVA anidada, F, ,, = 80, P = 0.05 paraam-
bas especies; Figura 3A, C); el CRA de L. oerstedii dismi-
nuy6 40% durante la temporada de sequia en comparacion

Figura 2. Cambios estacionales del contenido relativo de agua

(%), potencia osmético (MPa), acidificacion nocturna (AH*) y

eficiencia cuanticamaxima (F, / F_), de orquideas epifitas en dos

aturasen el hospedero (3.5y 1.5 m) delaselvabajacaducifoliade
Celestun. Los datos son medias + EE, n = 5.
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con latemporada de lluvias (Figura 3C), sin diferencias sig-
nificativas entre estratos en ambas temporadas (P = 0.05).
L a especie que crece en ambos sitios, E. nematocaulon, pre-
senté en promedio 70 + 1% de CRA en laselvabajay 90 +
3% de CRA en la selva mediana, durante la temporada de
sequia (t =6.22, g.l. = 10, P = 0.05; Figuras 2A, 3A).

En la selva mediana, solo las hojas de Encyclia nemato-
caulon mostraron cambios estacionales en la AH* (ANOVA

Figura 3. Cambios estacionales del contenido relativo de agua
(%), potencial osmético (MPa), acidificacion nocturna (AH*) y
eficiencia cuantica méxima (F, / F,) de orquidesas epifitas en dos
dturas en el hospedero (3.5y 1.5 m) de la selva mediana subcadu-
cifoliade Kaxil-Kiuic. Los datos son medias + EE, n = 5.
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Cuadro 2. Volumen de pseudobulbos, densidad de estomas, drea foliar especifica y forma de la hoja de orquideas epifitas de la selva baja cadu-
cifolia de Celestin, Yucatdn, y de la selva mediana subcaducifolia de Kaxil-Kiuic, Yucatdn. Los datos son medias + EE (n = 10 para volumen de
pseudobulbos, n = 4 para densidad de estomas y n = 21-34 para area foliar especifica). Letras diferentes indican diferencias estadisticas entre las

especies de cada selva (P = 0.05).

Volumen de Densidad de Area foliar Forma de
pseudobulbos estomas (mm?) especifica la hoja
(cm?) adaxial abaxial (cm? g")
Selva baja caducifolia
Encyclia nematocaulon 0.44 +0.06 60 +2° 48.9 = 1.6 lineal
Cohniella yucatanensis 0.24 £ 0.04 21 +2¢ 46.5 +3.1° cilindrica
Laelia rubescens 5.40 = 0.66 50 + 3° 59.6 + 3.6° ovalada
Selva mediana subcaducifolia
E. nematocaulon 0.45 + 0.04 61 + 4° 87.1 £4.3° lineal
C. ascendens 0.17 +£0.03 27 +1¢ 66.1 +4.1° cilindrica
Lophiaris oerstedii 0.16 +0.03 18+ 1 23 £1° 43.1+1.4° ovalada

anidada, F,, 18 = 26, P = 0.05; Figura 3G). Durante la se-
quia, la AH* disminuy6 50 y 30% a 3.5y 1.5 m de atura
en e hospedero, respectivamente, en comparacion con la
temporada de nortes (Figura 3G). Por otro lado, las hojas de
Lophiaris oerstedii mostraron la AH* més baja (0.04 mol H*
m?) durante las tres temporadas. En latemporada de sequia,
en E. nematocaulon delaselvamediana, laAH"y laETR
de sus hojas se incrementaron significativamente en compa-
racion con las plantas de la misma especie en la selva bagja
(Kruskal-Wallis, H = 14.2, g.l. = 1, P = 0.05, para ambas
variables).

Al igua que las especies de la selva baja, las hojas de
Encyclia nematocaulon y Lophiaris oerstedii disminuye-
ronF, /F_durantelatemporada de sequia (~ 0.63) sin dife-
rencias significativas entre estratos (P = 0.05; Figura 3J, |).
Cabe destacar que Cohniella ascendens, de la selva media-
na, fue la tinica especie que no presento variacion estacional
enlasvariablesCRA, AH*, W yF /F .

\olumen de pseudobulbos, densidad estomética, y area fo-
liar especifica. En la selva baja, Laelia rubescens tuvo €l
mayor volumen de |os pseudobulbos, € cual fue diez veces
mayor que para Encyclia nematocaulon'y Cohniella yucata-
nensis. Mientras que en la selvamediana, €l volumen de los
pseudobulbos de E. nematocaul on fue dos veces mayor que
los de C. ascendensy Lophiaris oerstedii (Cuadro 2).

En ambas selvas, |as hojas de Encyclia nematocaul on tu-
vieron la mayor densidad estomética de todas las especies
(~ 60 mm?), sin diferencias significativas entre selvas (t =
0.23,g.l.=6, P =0.05; Cuadro 2). Enlaselvabgja, E. nema-
tocaulon y Cohniella yucatanensis presentaron hojas con un
area foliar especifica (AFE) menor que las de L. rubescens
(Kruskal-Wallis, H = 6.06, g.l. = 1, P = 0.05; Cuadro 2),
mientras que en la selva mediana, el AFE de E. nematocau-
lon fue mayor que el de las otras dos especies y dos veces
mayor que €l de Lophiaris ocerstedii (Kruskal-Wallis, H =
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58.5, gl. = 1, P = 0.05; Cuadro 2). La especie que crece
en ambas selvas, E. nematocaulon, tuvo hojas con unaAFE
40% mayor en la selvamediana que en la selva baja.

Microscopia electronica de barrido. Se observaron estomas
en la superficie abaxia de la hojas de todas las orquideas
(Figura 4), solo Lophiaris oerstedii presentd estomas en
ambas superficies. Los estomas de Encyclia nematocaulon
fueron los mas pequefios en ambas selvas (558 + 16 um?;
Figura 4B, H) y los de Laelia rubescens fueron los mas
grandes (1,865 + 61 um?; Figura 4F). La superficie de la
epidermis de Cohniella yucatanensis y C. ascendens pre-
sent6 ondulacionesirregulares con papilas (Figura4cC, E, |);
en la primera especie los estomas aparecen hundidos en la
epidermis (Figura 4D).

Discusion

Lamayoriade las orquideas estudiadas mostraron variacion
fisiol6gica ante la estacionalidad, més que entre estratos en
ambas selvas. Sorprendentemente y contrario a la hipote-
sis planteada, el contenido relativo de agua (CRA) foliar
de las orquideas de la selva baja fue constante durante las
temporadas de lluvias, nortes y sequia, a pesar de que las
orquideas recibieron dos veces mas luz durante la sequia
gue en la temporada de lluvias. El control estomatico y la
fotosintesis CAM fueron efectivos para evitar la pérdida de
agua por transpiracion (Lambers et al., 1998), a pesar del
aumento en la demanda evaporativa durante esa época. Se
ha demostrado que en sitios con una demanda evaporativa
ata disminuye la permeabilidad de la cuticula epidérmica,
lo cua reduce latranspiracion (Helbsing et al., 2000). Si se
consideraque algunas orquideas epifitas pierden ~ 200 gmol
H,O m s* por transpiracion (Goh'y Kluge, 1989) y que la
deposicion de rocio en las orquideas de la selva baja es de
~0.03 g H,O0 m? s* durante |a temporada de sequia (datos

Botanical Sciences 92 (4): 607-616, 2014
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Figura 4. Microfotografias del microscopio electronico de barrido que muestran las secciones de epidermis y los estomas de orquideas

epifitas de la selva bgja caducifolia: Encyclia nematocaulon (A-B), Cohniella yucatanensis (C-D) y Laelia rubescens (E-F) y de laselva

mediana subcaducifolia: E. nematocaulon (G-H), C. ascendens (1-J) y Lophiaris oerstedii (K-L). Lalineablancarepresentalaescaa La
flechaindicala ubicacion de los estomas.

no publicados), se puede inferir que las orquideas podrian
perder poca agua durante estatemporadasin variar su CRA.
Los valores constantes del CRA pueden ser explicados por
la suculencia de sus pseudobulbos, los cuales pueden lle-
gar a amacenar hasta un 95% del agua de toda la planta
(Benzing, 1990; Zimmerman, 1990; Zotz y Hietz, 2001). En
la selva baja, Laelia rubescens tuvo e mayor volumen de
pseudobulbo, € cual fue diez veces mayor en comparacion
con aquéllos de Encyclia nematocaulon y Cohniella yuca-
tanensis (Cuadro 2). El pseudobulbo de L. rubescens |e per-
miti6 transportar agua hacia sus hojas anchas para mantener
el potencial hidrico alto, realizar la fotosintesis y evitar €l
sobrecalentamiento foliar (Schéfer y L Uttge, 1986; Zimmer-
man, 1990).

Por otro lado, las orquideas con menor volumen de pseu-
dobulbos (Cohniella yucatanensis, C. ascendens 'y Lophia-
ris oerstedii) tuvieron hojas mas suculentas que las otras
especies. La suculencia de las hojas de muchas epifitas, par-
ticularmente las orquideas, se debe a una hipodermis que
funciona como un almacén de agua (Oliveiray Sajo, 1999),
y en algunas especies puede ocupar hasta el 80% del volu-
men de la hoja (Pridgeon, 1986). Otra caracteristica comuin
en los tejidos foliares de las orquideas es la presencia de
idioblastos, estructuras engrosadas que acumulan agua y
evitan €l colapso de los tejidos ante el déficit hidrico (San-
doval-Zapotitlay Terrazas, 2001; Evert, 2006).

Las orquideas de la selva bgjay Encyclia nematocaulon,
de la selva mediana, exhibieron un notable incremento de
acidificacion nocturna (AH") en latemporada de nortes. En
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esta temporada, el DPV minimo, €l FFF y la temperatura
minimafoliar fueron més bajos en comparacion con latem-
porada de sequia; ademaés, la formacidn de rocio o neblina
puede ocurrir en esta temporada (Andrade, 2003; Reyes-
Garcia et al., 2012), que son condiciones que favorecen la
apertura estomatica e incrementan la captura de CO,. Asi-
mismo, |as orquideas mostraron valoresde F, / F_ cercanos
al éptimo téorico (0.8-0.83; Bjorkman y Demmig, 1987),
indicativo de que las plantas no estuvieron bgjo algun tipo
de estrés ambiental durante el periodo de nortes (Horton et
al., 1996; Demmig-Adams et al., 2012). Valores similares
de AH*, registrados en la temporada de nortes (0.15 - 0.56
mol H* m2), han sido reportados para otras orquideas epifi-
tas en diferentes ambientes, en condiciones de campo y de
laboratorio (McWilliams, 1970; Goh et al., 1977; Winter et
al., 1983; Sinclair, 1984; Winter et al., 1986).

Por otro lado y de acuerdo a nuestra prediccién, lamayo-
ria de las especies disminuyeron la AH* durante la tempo-
rada de sequia, cuando las condiciones ambientales como el
FFF, el DPV y latemperaturafoliar (Cuadro 1) aumentaron;
lo que fue consistente con la disminucion de la eficiencia
del transporte de electrones (ETR ) y la eficiencia cuanti-
camaxima(F,/F ). Se hareportado que valoresde F, / F
entre 0.4 y 0.7 indican fotoinhibicién moderada, un proceso
que reduce la captura de CO, debido al dafio de los centros
dereaccion del fotosistemall (Bjorkman y Demmig, 1987;
Lamberset al., 1998; Adams et al., 2008). Posiblemente las
hojas lineares de Encyclia nematocaul on tengan mayor con-
trol estomético que las hojas anchas de Laelia rubescens y
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cilindricas de Cohniella yucatanensis, respectivamente, ya
gue disminuyeron fuertemente su AH* (90%) como una es-
trategia para mantener el balance hidrico (Griffiths et al.,
1989; Benzing, 1990; Andrade-Souza et al., 2009; Nobel,
2009). Al considerar una estequiometriade 2 mol H*:1 mol
CO, (Winter, 1985; Zotz y Tyree, 1996), el promedio esta-
cional de AH* de E. nematocaulon durante la sequia (0.023
mol H* mr2) deberia corresponder a una tasa de fijacion de
CO, de ~3 umol m? s* en un periodo de 1 h, este valor
es similar a que presenta la orquidea epifita Dimerandra
emarginata bajo sequia (Zotz y Tyree, 1996), pero este
valor es mayor a promedio de algunas orquideas CAM
(1.7 pmol m? s?; Stuntz y Zotz, 2001). La asimilacién
de CO, en E. nematocaulon pudo solo ocurrir en pre-al-
ba (Andrade y Nobel, 1997; Andrade et al., 2007; Nobel,
2009); o bien, fue el resultado del reciclaje interno de CO,
(Griffiths et al., 1989). Se sugiere realizar mediciones de
la asimilacion de CO, para conocer |os ajustes fotosinteti-
cos de estas especies.

A pesar de las diferencias morfoldgicas foliares, las or-
quideas de la selva baja mostraron una variacion fisiolégica
similar ante la estacionalidad. Sin embargo, las orquideas
de la selva mediana mostraron distintas estrategias fisiol 6-
gicas. Por gemplo, Cohniella ascendens, la cua crece en
zonas sombreadas (Cetzal-1x y Carnevali, 2010), no presen-
t6 variaciones significativas del CRA, AH*, W y F / F_
entre temporadas ni entre estratos. Se sugiere que la posi-
cion semi-péndula de sus hojas (Cetzal-1x et al., 2013) y su
epidermisirregular (Figura4l) hacen que evitelaluz directa
y, COmMo consecuencia, la fotoinhibicién; ademéas, su baja
densidad estomética podria contribuir amantener el balance
hidrico. Por su parte, Lophiaris oerstedii, que habita en la
selva mediana, fue la Unica especie que disminuy6 40% su
CRA en los dos estratos en la temporada de sequia, posi-
blemente se deba a la distribucion de sus estomas en ambas
superficies delahoja(Sandoval-Zapotitlay Terrazas, 2001),
y tal vez a un menor control estomético y una mayor area
de exposicion, 1o que le confiere una mayor susceptibili-
dad ala pérdida de agua durante la sequia. Se sugiere que
C. ascendens y L. oerstedii podrian ser méas sensibles a
los cambios ambientales; un incremento sustancial de luz,
como €l que ocurre en la selva baja, podria afectar negati-
vamente su estado hidrico y fotosintético; posiblemente la
selva medianarepresenta el limite mas seco de la distribu-
cion de estas especies.

La Unicaespecie que crece en las dos selvas, Encyclia ne-
matocaul on, desplegd unaimportante variacion de respues-
tas morfo-fisiolégicas, o que demostré su plasticidad para
ocupar distintos estratos en el hospedero, incluso en lo alto
del dosel en ambas selvas. Esto se reflgja, por gemplo, en
el areafoliar especifica (AFE) de esta especie, que fue ma-
yor en la selva mediana en comparacion con la selva baja.
Esto coincide con €l hecho de que las plantas que crecen en
sitios sombreados, generalmente presentan hojas maés del-
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gadasy mayor AFE, como una adaptacion fotosintética para
capturar fotones (Poorter y De Jong, 1999). En cambio, las
plantas que crecen en sitios soleados, generalmente tienen
hojas gruesas con baja AFE (Bjorkman, 1981; Marcelis et
al., 1998), lo que disminuye la exposicion del areafoliar a
FFF y reducen la fotosintesis y el crecimiento; lo anterior,
ademas de las hojas pequefias, representan estrategias para
disminuir latranspiracion e incrementar el uso eficiente del
agua (Lambers et al., 1998; Craufurd et al., 1999).

Conclusiones

L asorquideas epifitas de este estudio presentaron unama-
yor variacion fisiolégica entre temporadas que entre estra-
tos, apesar que el ambiente luminico fue también diferente
anivel de estratos en los dos sitios de estudio. Laregulacion
del balance hidricoy el posible control estomético delas or-
guideas durante la sequia podrian representar una estrategia
detoleranciaalas condiciones desecantes, 10 que explicasu
distribucion en la selvabagja (Andrade et al., 2007). Al mis-
mo tiempo, Cohniella ascendensy Lophiaris oerstedii, dela
selva mediana, podrian ser mas susceptibles al cambio cli-
maético debido a su estrecha variacion fisiolégica; se sugiere
gue la exposicion de estas especi es a diferentes condiciones
controladas de luz y agua podria revelarnos su sensibilidad
fisioldgica. Finalmente, Encyclia nematocaulon mostré una
gran plasticidad fisiol 6gica ante la estacionalidad que ocurre
en las dos selvas, lo cual podria relacionarse con su abun-
dancia en dichas selvas.
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