Botanical Sciences 93 (1): 153-163, 2015 ECOLOGIA
DOI: 10.17129/botsci.228

CAMBIOS EN LAS CARACTERISTICAS FUNCIONALES DE EPIFITAS
VASCULARES DE BOSQUE MESOFILO DE MONTANA Y VEGETACION
SECUNDARIA EN LA REGION CENTRAL DE VERACRUZ, MEXICO

TANIA M. SUSAN-TEPETLAN, NOE VELAZQUEZ-ROSAS' Y THORSTEN KROMER

Centro de Investigaciones Tropicales, Universidad Veracruzana, Xalapa, Veracruz, México
'Autor para la correspondencia: novelazquez@uv.mx

Resumen: En los bosques mesofilos de montafia, los disturbios antropogénicos afectan la abundancia y diversidad de las comu-
nidades de epifitas; sin embargo, las causas de estos cambios han sido poco exploradas. En este trabajo se evalda la variacion del
drea foliar, grosor de la ldmina foliar, masa seca por unidad de drea, densidad foliar y contenido de humedad en las diez especies
de epifitas vasculares mds abundantes de bosque mesofilo y vegetacion derivada (bosque conservado, acahual de 20 afios y
cafetal bajo sombra), ubicado en la region central de Veracruz, México. El propdsito del estudio fue entender de qué manera la
variacién mircroambiental (temperatura, humedad relativa y radiacion fotosintéticamente activa), determinada por la apertura
del dosel que provocan las actividades antrépicas, influye en las caracteristicas funcionales de las epifitas. Las condiciones de
mayor estrés hidrico y mayor radiacion se registraron en la comunidad mds modificada y con mayor apertura del dosel (cafetal),
y disminuyeron conforme se incrementa el grado de conservacion y el dosel es mds cerrado (acahual-bosque). Estos cambios
microambientales se asociaron con las respuestas funcionales de las especies estudiadas. En el bosque conservado, las epifitas
presentaron significativamente hojas mds delgadas, con mayor contenido de humedad, menor masa seca y densidad foliar;
mientras que en el cafetal se encontro el patrén opuesto. Las caracteristicas funcionales de las comunidades de epifitas fueron
utiles para determinar el estado de conservacién en el bosque mesdfilo y, permitieron entender que factores microambientales
determinan sus respuestas funcionales.

Palabras clave: bromelias, gradiente de conservacidn, helechos, orquideas, rasgos morfo-ecofisioldgicos.

Abstract: The abundance and diversity of epiphytic communities in the tropical montane cloud forests are commonly affected by
anthropogenic disturbances. However, the exact causes triggering such changes in the communities have poorly been explored.
Canopy structure changes is one of the main factors affecting the communities of epiphytes, but plant responses to micro-environ-
mental factors are largely unknown. In a landscape dominated by anthropogenic changes, we aimed to understand the effects of
microclimatic factors (temperature, relative humidity and photosynthetically active radiation) on the functional responses (varia-
tion in leaf area, leaf blade thickness, dry mass per unit area, leaf density and moisture content) of the ten most abundant species of
epiphytes. This study was done in Central Veracruz, Mexico, and included a well-conserved cloud forest, a 20-year-old secondary
forest and a shade coffee plantation. Hydric stress and radiation were correlated with canopy openness, being the coffee plantation
the most stressful community for the epiphytes and the conserved forest the less stressful site. We detected plant specific functional
responses to microclimatic factors, but in general, in the natural forest epiphytes presented thinner leaves with higher moisture
content, lower dry mass and density, whereas in the coffee plantation the opposite pattern was found. Besides, understanding the
functional responses of the species to the micro-environmental factors, the functional traits of the epiphytic communities were
useful surrogates of the conservation status of the sites.

Key words: bromeliads, conservation gradient, ferns, morpho-ecophysiological traits, orchids.

L a gran abundancia y diversidad de plantas epifitas, in-  Kromer et al., 2005). Se estima que representan el 9% de la
cluyendo orquideas, ardceas, bromelias, peperomias y  flora vascular y, en algunos casos, pueden llegar a formar el
helechos, entre otras, es una de las caracteristicas mas rele- 50% de especies en estos bosques (Kelly et al., 1994; Zotz,
vantes de los bosques himedos tropicales (Benzing, 1990;  2013). Ademds, son muy importantes por su papel en los
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ciclos de agua y nutrientes en el dosel (Coxson y Nadkar-
ni, 1995; Kohler et al., 2007; Hietz, 2010), asi como por la
amplia gama de interacciones que mantienen con la fauna
(Benzing, 1990). En los bosques mesdfilos de montaiia, en
Meéxico, son uno de los grupos mejor representados, ya que
cerca del 32% de sus plantas vasculares son epifitas (Rzedo-
wski, 1996). Para el centro de Veracruz se reportan al menos
604 especies de epifitas (Flores-Palacios et al., 2011).

En la actualidad, la deforestacion de los bosques tropi-
cales es una de las principales causas de la pérdida de bio-
diversidad (MEA, 2005). En el caso de las epifitas, existe
un amplio nimero de estudios que describen el impacto
negativo en su diversidad y distribucion, ocasionado por
la destruccidn y fragmentacion de su hdbitat (Turner ef al.,
1994; Hietz, 1998; Gradstein, 2008; Koster et al., 2009). En
general, la riqueza se ve disminuida a mayor perturbacién
antrépica, mientras que la composicién y abundancia rela-
tiva varfan ampliamente entre sitios (Barthlott ez al., 2001;
Kromer y Gradstein, 2003; Werner et al., 2005; Wolf, 2005;
Hietz et al., 2006; Flores-Palacios y Garcia-Franco, 2008).
Sin embargo, existen pocos estudios que analicen las res-
puestas funcionales (morfo-ecofisioldgicas) de las epifitas
a los cambios ambientales, causados por la deforestacién o
los cambios en la estructura del dosel, que afectan su super-
vivencia y determinan cambios en su distribucién y abun-
dancia (Hietz, 1998; Foster, 2001; Kessler, 2001; Zotz y Ba-
der, 2009). El andlisis de las caracteristicas funcionales es
relevante porque ayuda a entender, de manera integral, las
respuestas de las plantas a distintas presiones selectivas (p.
ej. factores fisicos o bidticos) y sus efectos en los procesos
ecosistémicos (Diaz et al., 2006). En el caso de las epifitas,
este enfoque de estudio puede ser relevante porque son muy
sensibles a pequefias variaciones a nivel microclimdtico (Pit-
tendrigh, 1948; Benzing, 1998; Cardelds y Chazdon, 2005),
por lo que se han considerado como especies indicadoras
de la calidad del habitat (Turner et al., 1994; Nadkarni y
Solano, 2002; Kromer et al., en prensa). Por ejemplo, se ha
observado que las especies con caracteristicas xeromorficas
son mds abundantes en sitios con mayor estrés hidrico, por
lo que la distribucion de estas especies en estratos verticales
es consecuencia de sus caracteristicas funcionales (Andrade
y Nobel, 1997; Kromer et al., 2007; Larrea y Werner, 2010;
Toledo-Aceves et al., 2012). También se ha documentado
que muchas especies de epifitas muestran importantes cam-
bios anatémicos y fisioldgicos cuando existe una reduccion
de nutrientes o cambios en la intensidad luminica (Benzing,
2000; Hietz y Wanek, 2003; Hietz y Briones, 2004).

La masa seca por unidad de drea es un rasgo funcional
clave en el crecimiento de las plantas, debido a que estd re-
lacionada con las estrategias de conservacién de nutrientes,
agua y captacion de luz (Poorter ez al., 2009). En muchas es-
pecies, el incremento de la masa seca por unidad de drea estd
relacionado a condiciones de estrés hidrico, alta radiacion o
condiciones oligotréficas (Niinemets et al., 1998; Niinemets
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et al., 2004, Poorter et al., 2009). Por ello, algunos autores
han sugerido que este cardcter puede ser utilizado como un
indicador de las respuestas de las plantas a la variacién am-
biental y el estado de conservacion de las comunidades ve-
getales del trépico himedo (Garnier et al., 2004; Niinemets
et al., 2004; Martinez-Garza et al., 2005). Para entender las
causas ambientales que determinan los cambios en la masa
seca es importante analizar sus componentes principales (p.
ej. densidad y grosor de la ldmina foliar), con el propdsito
de evaluar las modificaciones en la estructura anatémica de
las hojas que son determinadas por los factores ambientales
(Poorter et al., 2009). En helechos epifitos se ha registrado
un incremento en el grosor de la fronda cuando se encuen-
tran en las zonas mds expuestas del dosel (Hietz y Briones,
1998), en otras especies se han registrado incrementos en
las capas celulares del clorénquima y epidermis, asi como
paredes celulares mds gruesas en sitios con mayor estrés hi-
drico (Zotz y Andrade, 2002).

En México, el estado de Veracruz es el tercero con mayor
superficie de bosques mesdfilos de montaiia (CONABIO,
2010), y este bosque es el ecosistema con mayor nimero
de especies por unidad de drea (Rzedowski, 1996). La zona
central de Veracruz es la que resguarda el drea mds amplia
de este tipo de vegetacidn; sin embargo, las comunidades
primarias de estos bosques representan menos del 10% de
la superficie total, mientras que las zonas de vegetacion se-
cundaria y los cafetales tradicionales son las mds comunes
(Cruzetal.,2010). En esta region, la presion antropica sobre
estos bosques es muy fuerte: las amenazas mds importantes
son la ganaderfa, la tala selectiva, la produccion industrial
de café y la extraccion de productos no maderables como las
epifitas (Flores-Palacios y Valencia-Dfaz, 2007; Williams-
Linera, 2007; Cruz et al., 2010). Debido a la gran variacién
que existe en la conservacion de las comunidades de bos-
que mesdfilo de esta regidn, es relevante realizar estudios
del impacto de las actividades antrépicas sobre las epifitas.
En particular, entender qué factores ambientales afectan las
respuestas funcionales de las epifitas, ayudaria a establecer
estrategias de manejo y conservacion adecuadas para este
grupo de plantas.

En este estudio se analizan los cambios de las caracteris-
ticas funcionales de las diez especies de epifitas vasculares
mds abundantes en el bosque mesdfilo de montafia y vegeta-
cion secundaria con distinto grado de conservacion (bosque
conservado, acahual de 20 afios y cafetal bajo sombra), as{
como en cuatro especies que se distribuyen en cada uno de
los tres sitios de estudio, en la region central del estado de
Veracruz. El objetivo fue analizar la relacion entre caracte-
risticas funcionales y la variacion microclimdtica determi-
nada por los cambios en la estructura del dosel, ocasionados
por las actividades antrdpicas. En particular, se analizaron
los cambios de la masa seca por unidad de drea y variables
asociadas a esta caracteristica (drea foliar, grosor de la lami-
na foliar, densidad foliar y contenido de agua).
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Materiales y métodos

Sitios de estudio. El trabajo fue realizado en tres sitios de
estudio ubicados en la regién central del estado de Veracruz
(Figura 1): (1) un fragmento de bosque mesofilo conservado
con exposicion suroeste; (2) un acahual de 20 afios de edad
con exposicion sureste, ambos ubicados en el Rancho “Los
Capulines” (19° 32°47.1” Ny 96° 58’ 30.73” O; altitud en-
tre 1,600 y 1,700 m), municipio de San Andrés Tlalnelhua-
yocan y; (3) un cafetal bajo sombra ubicado en la localidad
de Consolapa, con exposicion sureste, municipio de Coate-
pec (19° 29° 10.5” N y 96°57° 38.9” O; 1,500 m s.n.m.). El
bosque conservado presenta una clara estratificacion vertical
con un dosel cerrado y una altura entre 20 y 25 m. Los drbo-
les dominantes de este sitio son Quercus xalapensis Bonpl.,
Q. laurina Bonpl. y Liquidambar styraciflua L., el estrato
arbustivo estd dominado por especies de la familia Com-
positae, entre las que sobresalen Roldana sartorii (Sch.Bip.
ex Hemls.) H.Rob. & Bretell y Senecio hartwegii Benth. En
este sitio se han registrado 89 especies de epifitas vascula-
res, las familias con mayor nimero de taxa son Polypodia-
ceae (35), Orchidaceae (24), Bromeliaceae (12) y Pipera-
ceae (10; Gomez-Diaz, 2010).

La zona de acahual presenta un dosel mds abierto con
una altura de 15 m, donde dominan Liquidambar styraci-
flua 'y Hedyosmum mexicanum C. Corden, mientras que en
el estrato arbustivo, Brunellia mexicana Standl. y Roldana
sartorii son las especies mds notables. En este sitio se regis-

traron 40 especies de epifitas, donde dominan las familias
Orchidaceae (17) y Bromeliaceae (10), asi como el grupo
de Pteridophyta (13; Gémez-Diaz, 2010). El sitio del cafetal
bajo sombra tiene una altura del dosel de entre 12y 15 m, las
especies arbdreas dominantes son Persea americana Mill.,
P. schiedeana Nees, Trema micrantha (L.) Blume, Erythri-
na america Mill., Xanthoxylon sp. y, existe una gran abun-
dancia de Citrus sinensis (L.) Osbeck en el estrato medio.
El estrato arbustivo estd integrado casi exclusivamente por
individuos de Coffea arabica L. (variedad robusta). En este
sitio se han registrado 50 especies de epifitas, en donde las
familias mejor representadas son Bromeliaceae (13) y Or-
chidaceae (11), asi como el grupo de Pteridophyta (9; T.M.
Susan-Tepetlan, datos no publicados).

Los tres sitios de estudio muestran cambios en la estruc-
tura del dosel que estdn relacionados con la intensidad del
manejo o el grado de la conservacién de cada sitio. Estos
cambios pueden provocar variaciones microclimadticas sig-
nificativas en el dosel, que afectan la distribucién y abun-
dancia de las especies epifitas. El bosque conservado mues-
tra el dosel mds cerrado de los tres sitios, seguido por el
acahual y el cafetal. En esta region, la apertura del dosel
en los cafetales es modificada para garantizar el desarrollo
adecuado del café (Cruz et al., 2010). Este cambio en la es-
tructura del dosel se realiza por medio de la reduccién de la
densidad especies arboreas, por sustitucion de las especies
primarias por especies ltiles y de rdpido crecimiento (p. ej.
Citrus sinensis, Trema micrantha), y mediante podas. En el
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Figura 1. Ubicacion de los tres sitios de estudio. Bosque conservado (1), acahual (2) y cafetal bajo sombra (3) en la regién central del
estado de Veracruz, México.
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caso del acahual, las diferencias de la estructura del dosel
respecto al bosque pueden deberse a que la especie arbdrea
dominante (Liquidambar styraciflua) es secundaria, su ar-
quitectura de copa es menos compleja; es decir, tiene ramas
plagiotrdpicas con un nivel bajo de ramificacién, ademas de
que es caducifolia y se presenta sin hojas durante los meses
de noviembre-marzo (Sosa, 1981).

Variables microclimdticas. La temperatura y humedad rela-
tiva fueron medidas con dos sensores digitales (Data Log-
ger HOBO U12-013, E.U.A.) por sitio, durante tres meses
(mayo-agosto 2012). En caso del cafetal, solo se conside-
raron los datos de un sensor para la temperatura, ya que los
datos del segundo fueron erréneos. Este periodo incluyo el
ultimo mes de secas y dos meses de la época de lluvias. Los
sensores fueron colocados a 5 m de altura; es decir, entre la
parte superior del tronco y las principales ramificaciones de
las copas de los drboles seleccionados para el muestreo de
epifitas. Para la descripcion del ambiente luminico de las
zonas de colecta, se estimd la apertura del dosel y la trans-
mitancia total de radiacion fotosintéticamente activa del
dosel (RFA), a través de fotografias hemisféricas (Cdmara
digital, Colpis A Nikon con un lente de ojo de pescado) y
el programa Gap Light Analyzer Watch 2.0 (Frazer ef al.,
1999). En cada sitio se tomaron diez fotograffas en los drbo-
les de colecta a una altura de 5 m. En estos puntos, ademds
se realizaron medidas instantdneas de RFA con un medidor
de densidad foténica (LI-190, LI-COR, Lincoln, Nebraska,
E.U.A.). Estas medidas fueron realizadas en dos dias (nu-
blados y soleados) entre las 12:00 y 13:00, del mes de sep-
tiembre del 2012.

Seleccion de especies y determinacion de caracteristicas
funcionales. En cada sitio, previamente se realizaron mues-
treos de epifitas del sotobosque en ocho cuadros de 20 x
20 m, asi como en cuatro drboles del dosel, siguiendo el
método de Gradstein et al. (2003), en los que se determind
la riqueza, composicion y abundancia relativa de las epifitas
(Gémez-Diaz, 2010; T.M. Susan-Tepetlan, datos no publi-
cados). Con base en estos resultados, se eligieron las diez
especies cuya frecuencia en las unidades de muestreo fuera
superior al 60% y que presentaran una abundancia relativa
alta en cada sitio, por lo cual el nimero total especies para
los tres sitios de estudio fue de 26 (Apéndice 1). Dentro de
este grupo de especies se registraron cuatro (los helechos
Phlebodium areolatum (L.) J.Sm., Pleopeltis crassinervata
Hum. & Bonpl. ex Willd. y Polypodium furfuraceum Schitdl.
& Cham., asf como la bromelia Catopsis sessiliflora (Ruiz
& Pav.) Mez), que fueron abundantes en los tres sitios. Es-
tas especies fueron consideradas para evaluar sus cambios
a nivel intraespecifico en una segunda fase del estudio. En
cada sitio, dentro de los cuadros que se utilizaron para los
muestreos de epifitas, se seleccionaron drboles con tallas
entre los 8 y 10 m que estuvieron ubicados en el estrato me-
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dio y alto del dosel de cada comunidad. En estos drboles se
colectaron cinco individuos sanos, completos y maduros de
cada especie de estudio (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).
Los individuos seleccionados estuvieron ubicados dentro de
las zonas verticales 2 y 3, segtn Johansson (1974), en una
altura aproximada de 4 y 6 m. Para cada individuo se co-
lectaron cinco hojas maduras (25 hojas por especie; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013), las cuales fueron colocadas en
bolsas pldsticas para su posterior andlisis en el laboratorio
de Ecologia Fisioldgica del Instituto de Ecologia, UNAM.

Para determinar el drea foliar, en 25 hojas de cada especie
se midid su drea, excluyendo los peciolos, con un medidor
de drea foliar portdtil (LICOR 3100C), mientras que en caso
de hojas compuestas se consider6 al foliolo como la unidad
funcional. En el caso de Phlebodium aerolatum, que pre-
senta una ldmina continua sin una separacion de foliolos del
raquis, se considerd el drea de todos los 16bulos y las partes
foliares del raquis de cada fronda. Posteriormente, a la eva-
luacion del drea foliar se midi6 el peso fresco y se tomo el
grosor de la ldmina foliar con un micrometro (SMT212, con
una precision de 0.002 mm). Las hojas fueron secadas en
un horno a 70 °C durante 72 h, y se determind la masa seca
por unidad de drea, a partir de la cual se calcul6 la densidad
foliar (Poorter et al., 2009). El contenido de agua se calculé
tomado como base la masa seca foliar ([(peso fresco - peso
seco) (peso seco)'] x 100), expresado en términos porcen-
tuales (Colombo et al., 2008).

Andlisis estadisticos. Los promedios de las variables mi-
croclimdticas y funcionales fueron comparados entre sitios,
mediante un andlisis de varianza de una via (ANDEVA).
Este andlisis también se utilizé para comparar las caracteris-
ticas funcionales, a nivel intraespecifico, en las cuatro espe-
cies que se presentaron en los tres sitios de estudio. Para el
caso de las comparaciones de las caracteristicas funcionales
entre sitios, se consideraron los valores promedio de cada
especie como unidades muestrales; mientras que, en las in-
traespecificas, fueron los promedios de los individuos de
cada especie. Antes de realizar el ANDEVA se comprobd la
homogeneidad de varianzas por medio de la prueba de Bar-
lett (Zar, 1998). En los casos en donde se registraron dife-
rencias significativas entre promedios, se realizé una prueba
pareada de Tukey (Zar, 1998). Todos los andlisis fueron rea-
lizados con el programa JMP (8.02, SAS Institute).

Resultados

Variables microclimdticas. Las variables microclimdticas
analizadas mostraron cambios que estdn asociados con la
estructura del dosel de los sitios de estudio. La apertura del
dosel fue significativamente mds alta en el acahual y el ca-
fetal, en comparacion con la del bosque (Cuadros 1, 2). Esto
determin que la transmitancia total de radiacion fotosintéti-
camente activa del dosel fuera, de manera significativa, mds
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Cuadro 1. Valores promedio (+ EE) de apertura del dosel (AD), trans-
mitancia total de radiacion fotosintéticamente activa (TT), radiacion
fotosintéticamente activa (RFA), temperatura (T) y humedad relativa
(HR), para los tres sitios de estudio, en la regién central de Veracruz,
México. Las letras diferentes indican diferencias significativas entre
sitios (P < 0.05).

Cuadro 2. Resultados de los andlisis de varianza para los factores mi-
croclimdticos y caracteristicas funcionales. Apertura del dosel (AD),
transmitancia total de radiacion fotosintéticamente activa (TT), ra-
diacién fotosintéticamente activa (RFA), temperatura (T), humedad
relativa (HR), drea foliar (AF), masa seca por unidad de drea (MS),
grosor de la lamina foliar (GL), densidad foliar (DF) y contenido de
agua (CA). * =P < 0.05, ** = P<0.01, *** = P <0.001.

Sitio AD TT RFA T HR
(0/0) (mo] m? dT) (pmol m? S'T) (QC) (0/0) Variables F P
Bosque 7.91 4.44 18.2 173 83.3 Factores microclimaticos
conservado  (0.53)°  (0.43)° (3.2)° 0.1 (0.8 AD 19.94 o
T 35.55 o
Acahual 12.01 8.27 31.8 17.4 63.3 RFA 14.06 Sk
a a b a b
(0.51) (0.29) (2.5) 0.1) (0.8) T 0.005 n.s.
Cafetal 10.95  8.58 57.1 19.7 468 HR 327 o
(0.37)*  (0.40) (7.6) 0.1 (1.2 Valores de las diez especies mds importantes
AF 0.27 n.s.
alta en ambos sitios (Cuadro 2). En las medidas instantaneas MS 38.3 ok
de radiacién fotosintéticamente activa, el acahual presentd GL 21.46 *x
el promedio mds alto (Cuadros 1, 2), este valor fue 1.7 y 3.1 DF 38.27 *x
veces mds alto en comparacion con los valores del cafetaly ~ CA 5.0 ok
del bosque, respectivamente. ) ) »
. . C Comparaciones intraespecificas
La temperatura media mds alta se registré en el cafetal, ) -
. . Catopisis sessiliflora
dos grados por encima de los valores promedio del bosque AF 13.22 e
conservado y acahual, aunque no se registraron diferencias )
.. . .- MS 3.66 *
significativas entre sitios (Cuadros 1, 2). De manera contra-
. . . ., GL 1.5 n.s
ria, la humedad relativa decrecié en funcién del grado de
. . . . DF 3.66 *
apertura del dosel; es decir, el promedio mds alto fue regis- A 396 .
trado en el bosque, este valor fue 1.7 veces mds alto que el ’
registrado en el cafetal (Cuadros 1, 2). Phlebodium aerolatum
AF 6.4 o
Caracteristicas funcionales. Los valores promedio de las MS 0.64 n.s.
caracteristicas funcionales de cada especie se presentan en GL 9.007 ok
el Apéndice 1. Los valores promedio del drea foliar de las ~ DF 0.62 n.s.
epifitas en los tres sitios de estudio variaron entre 53.4y  CA 0.70 n.s.
70.1 cm? (Figura 2A), las especies del bosque conservado ) )
. . R Pleopeltis crassinervata
presentaron el valor mds alto, aunque no se registraron di-

. .. . .. AF 0.18 n.s.
ferencias significativas entre sitios (Cuadro 2). Para el grosor S - 31 .
de la ldamina foliar, el valor promedio significativamente mds ’

. . GL 0.196 n.s.
alto fue registrado para las especies del cafetal (0.441 mm),

. DF 7.35 o
seguido por los valores del acahual (0.372 mm) y del bos- A 351 .
que (0.299 mm), estos tltimos no fueron significativamente ’
distintos entre si (Figura 2B, Cuadro 2). Polypodium furfuraceum

El valor promedio significativamente mds alto para la  AF 8.42 ok
masa seca por unidad de drea fue registrado en las especies MS 5.01 *
del cafetal (102.7 g cm™) seguido por los valores del acahual GL 28.43 ok
(67.5 g cm™?) y del bosque (54.4 g cm?; Figura 2C). Este  DF 50.10 o
comportamiento estd relacionado directamente con la den-  CA 5.21 *

sidad foliar, cuyos valores promedio mostraron el mismo
comportamiento (Figura 2D). Los valores promedio signi-
ficativamente mads altos de densidad foliar se registraron en
el cafetal (0.219 g cm™) y el valor mds bajo en el bosque
(0.116 g cm).

Por ultimo, en el contenido de agua se registraron dife-
rencias significativas entre sitios (Cuadro 2; Figura 2E). Las
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especies del bosque presentaron los porcentajes promedio
significativamente mds altos (760.2%), seguidas por las de
acahual (558.9 %), y el valor mds bajo se presentd en el
cafetal (375.3%).

En el caso de las comparaciones intraespecificas, en las
cuatro especies, s6lo la masa seca por unidad de drea y la
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Figura 2. Valores promedio (+ E.E.) de las caracteristicas funcionales evaluadas en las diez especies de epifitas mds abundantes en el
bosque conservado (B), acahual (A) y cafetal (C). Las letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre sitios (P <
0.05).

densidad foliar siguieron el mismo patrén observado en las
diez especies mds abundantes por sitio (Figura 3). Los va-
lores de ambas caracteristicas se incrementaron significati-
vamente conforme se incrementd el grado de perturbacion
(Figura 3C, D; Cuadro 2). En el caso del grosor de la ldmina
foliar, este patrén se registrd para los helechos Phlebodium
areolatum 'y Polypodium furfuraceum (Figura 3B, Cuadro
2), mientras que en el drea foliar solo para la bromelia Ca-
topsis sessiliflora (Figura 3A).

Discusion

Los cambios ambientales ocasionados por la eliminacién
o modificacién de la estructura del bosque natural causan
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cambios en la composicidn, abundancia relativa, distribu-
cion espacial y respuestas funcionales de las epifitas (An-
drade y Nobel, 1997, Kromer y Gradstein, 2003; Werner et
al., 2005; Wolf, 2005; Hietz et al., 2006; Flores-Palacios y
Garcia-Franco, 2008; Larrea y Werner, 2010). Los resulta-
dos mostraron que el grado de conservacion de las comuni-
dades arbodreas analizadas afecta la estructura del dosel, lo
que modifica las condiciones microclimdticas y las respues-
tas funcionales de las epifitas mds abundantes de cada sitio.
La estructura del dosel determina el ambiente fisico en
el que se desarrollan las epffitas, debido a que influye direc-
tamente en la temperatura, concentracion de vapor y el ré-
gimen luminico (Benzing, 1995; Késter et al., 2011). Estas
variables afectan procesos fisioldgicos y ecoldgicos como la
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Figura 3. Valores promedio (+ E.E.) de las caracteristicas funcionales evaluadas en Catopsis sessiliflora (Ca), Phlebodium areolatum (Pa),
Pleopeltis crassinervata (Pc) y Polypodium furfuraceum (Pf). Las letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre
sitios (P < 0.05).

fotosintesis, la transpiracion, la elongacidn celular, la foto-
morfogénesis y la infestacidén por patdgenos (Campbell y
Norman, 1989; Madigosky, 2004; Funk y Lerdau, 2004).
En este estudio, en el estrato medio del dosel, en el cafetal
es probable que se presenten condiciones de estrés hidrico
mds frecuentes, en comparacién con el acahual y el bosque.
Esto se debe a que presento la apertura de dosel mds alta, lo
cual determind que presentard los valores de transmitancia
y de radiacion fotosintéticamente activa 50% mds altos que
los valores promedio del bosque conservado. De manera
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contraria, la humedad relativa decrecié 56% en cafetal, en
comparacion con el promedio del bosque. Ademds, la tem-
peratura del cafetal fue mds alta que en el acahual y bosque,
influyendo directamente en la reduccién de la humedad re-
lativa, debido a que en el dosel de los bosques tropicales
la humedad atmosférica estd relacionada de manera inversa
con la temperatura (Madigosky, 2004).

La escasez de agua en el dosel es una de las restricciones
mds importantes para la distribucion vertical de las epifitas
(Andrade y Nobel, 1997; Zotz y Hietz, 2001). Los resulta-
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dos de este trabajo indican que las diferencias registradas en
las respuestas funcionales entre sitios estdn asociadas a las
condiciones de estrés hidrico y de alta radiacién. Los valo-
res en el grosor de la ldmina foliar, masa seca por unidad de
drea y densidad foliar son mds altos en el cafetal, en donde
las condiciones de estrés hidrico pueden ser mds altas. Esto
coincide con los resultados de Hietz y Briones (1998), quie-
nes registraron que el grosor de la ldmina foliar de varios he-
lechos epifitos se incrementa cuando estdn mds expuestas en
el dosel. El incremento de la masa seca por unidad de drea
debido a condiciones de estrés hidrico y alta radiacién, ha
sido explicado por la reduccion de la elongacidn celular y el
incremento del grosor de las paredes celulares (Niinemets et
al., 1998; Niinemets et al., 2004). En hojas con altos valores
de la masa seca por unidad de drea, las células del mesdfilo
son mds pequefias y se compactan, reduciendo los espacios
intercelulares y provocando un incremento en la densidad y
una disminucion del volumen foliar (Poorter et al., 2009).
En las epifitas, algunas de las respuestas anatémicas ante el
estrés hidrico son la presencia de paredes y cuticulas grue-
sas en las células de la epidermis, asi como una clara dife-
renciacion de la hipodermis y del clorénquima, los cuales
generalmente son multiestratificados (Benzing, 1990; Zotz
y Andrade, 2002). En conjunto, estas repuestas funcionales
pueden favorecer la conservacion de agua bajo condiciones
de estrés hidrico (Poorter et al., 2009), y pueden explicar las
modificaciones en la masa seca por unidad de drea y la den-
sidad foliar, registradas en las especies estudiadas, debido
a que estas variables se incrementaron en la medida en que
se redujo la humedad relativa, se incremento la temperatura
y la radiacion fotosintéticamente activa de los sitios. Aun-
que en el caso de los helechos (excluyendo a Phlebodium
areolatum, que es una especie caducifolia), es probable que
los cambios de la masa seca por unidad de drea y densidad
foliar estén asociados a procesos de poiquilohidria (deseca-
cion-hidratacién; Hietz y Briones, 2004).

Los patrones de cambio de la masa seca por unidad de
drea y densidad foliar, registrados en las especies mds abun-
dantes, fueron consistentes en las cuatro especies que se
distribuyen en los tres sitios de estudio. En todos los casos,
ambas variables se incrementaron en el sitio del cafetal, que
cuenta con menor humedad relativa, pero temperaturas y ra-
diacién mds altas. Esto sugiere que en las cuatro especies
presentes en todos ambientes, las modificaciones en la masa
seca por unidad de drea y densidad foliar son respuestas que
ayudan a enfrentar condiciones de estrés hidrico y alta ra-
diacion. La plasticidad de estas variables serfa un atributo
que permite que estas especies se distribuyan en sitios con
condiciones microclimdticas heterogéneas. La mayor plas-
ticidad fenotipica ante la variacién ambiental es una carac-
teristica comun en especies de amplia distribucién (Sultan,
2001; Valladares et al., 2007).

En este estudio se pudo comprobar que la masa seca por
unidad de drea y la densidad foliar pueden ayudar entender
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las respuestas funcionales de las especies de epifitas a los
cambios microclimdticos causados por la modificacién de
la estructura del dosel, debidas al grado de perturbacion del
bosque mesdfilo. Sin embargo, es necesario realizar estu-
dios experimentales mds detallados que nos permitan ex-
plicar con mayor precisiéon como influyen los factores am-
bientales en los cambios de la masa seca por unidad de drea
y de la densidad foliar de las epifitas. Asi como evaluar la
importancia de estas variables ante la variacion ambiental,
su utilidad como indices del estado de conservacion de las
comunidades y su repercusion en los procesos ecoldgicos
del dosel de los bosques himedos tropicales.
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Apéndice 1. Valores promedio (+ E.E.) de area foliar (AF), grosor de la lamina foliar (GL), masa seca por unidad de drea (MS),
densidad foliar (DF) y contenido de agua (CA) para todas las especies en los tres sitios de estudio. Abreviaciones de familias: Ar =

Araceae, Br = Bromeliaceae, Or =

Orchidaceae, Pi =

Piperaceae, Po = Polypodiaceae)

Sitios/especies (familias) AF GL MS DF CA

(cm?) (mm) (g m?) (g cm?) (%)
Bosque conservado
Catopsis sessiliflora (Ruiz & Pav.) Mez (Br) 39.1 (2.9) 0.317 (0.007)  43.1 (2.1) 0.087 (0.006) 604.0 (25.5)
Dichaea glauca (Sw.) Lindl. (Or) 4.9 (0.1) 0.216 (0.003) 44.2 (1.7) 0.094 (0.004) 364.2(17.4)
Phlebodium aerolatum (L.) J.Sm. (Po) 199.7 (46.2) 0.156 (0.011)  59.8 (5.3) 0.128 (0.011) 278.2 (28.7)
Pleopeltis angusta Hum. & Bonpl. Ex Willd. (Po) 27.3 (1.9) 0.112 (0.007) 76.5(7.3) 0.163 (0.015) 194.4 (37.9)
Pleopeltis crassinervata (Fée) T.Moore (Po) 14.9 (0.9) 0.336 (0.019)  80.9 (7.2) 0.173 (0.015) 295.4 (48.8)
Peperomia dendrophila Schltdl. & Cham. (Pi) 8.2 (1.0) 0.554 (0.035)  29.6 (3.5) 0.063 (0.007) 1491.9 (104.9)
Polypodium furfuraceum Schltdl. & Cham. (Po)  66.9 (5.6) 0.149 (0.008) 68.8 (4.8) 0.147 (0.010) 152.1 (17.1)
Peperomia quadrifolia (L.) Kunth (Pi) 0.9 (0.04) 0.433 (0.019) 37.7(1.4) 0.037 (0.003) 1377.4(350.7)
Tillandsia butzii Mez (Br) 37.0(0.9) 0.314 (0.007) 84.8(5.8) 0.181 (0.013) 522.4 (85.6)
Tillandsia multicaulis Steud. (Br) 129.9 (14.0) 0.350 (0.006) 57.6(2.9) 0.123 (0.006) 434.0 (30.5)
Acahual
Catopisis sessiliflora (Ruiz & Pav.) Mez (Br) 60.0 (2.3) 0.305 (0.018) 53.9(2.9) 0.107 (0.006) 491.5 (33.8)
Catopsis nitida (Hook.) Griseb. (Br) 25.6 (3.2) 0.219 (0.016)  103.9 (15.0) 0.222 (0.032) 276.7 (71.6)
Dichaea glauca (Sw.) Lindl. (Or) 4.7 (0.2) 0.232 (0.003) 44.9 (3.2) 0.095 (0.007) 221.9 (36.9)
Phlebodium aerolatum (L.) J.Sm. (Po) 122.9 (25.7) 0.225(0.010) 78.9(10.4) 0.168 (0.022) 292.2 (37.3)
Pleopeltis crassinervata (Fée) T.Moore (Po) 14.7 (0.8) 0.329 (0.018) 124.8 (11.8) 0.267 (0025) 171.9 (23.4)
Peperomia dendrophila Schlitdl. & Cham. (Pi) 5.9 (0.4) 0.519 (0.023) 27.6(3.1) 0.058 (0.006) 1282.1(150.4)
Polypodium furfuraceum Schltdl. & Cham. (Po)  51.7 (7.1) 0.197 (0.024)  55.9 (9.1) 0.119 (0.019) 332.9 (65.5)
Peperomia quadrifolia (L.) Kunth (Pi) 0.9 (0.03) 0.662 (0.065) 17.7 (3.9) 0.080 (0.008) 381.3 (92.79)
Tillandsia butzii Mez (Br) 19.5 (3.5) 0.739 (0.065) 106.1(5.9) 0.226 (0.012) 737.6 (43.6)
Tillandsia multicaulis Steud. (Br) 130.9 (7.5) 0.307 (0.013) 70.8(7.3) 0.151 (0.015) 363.1 (20.2)
Cafetal
Anthurium scandens (Aubl.) Engl. (Ar) 25.1(1.9)  0.482 (0.011)  90.6 (5.3) 0.194 (0.011) 410.8 (13.6)
Catopisis sessiliflora (Ruiz & Pav.) Mez (Br) 54.3 (3.6) 0.288 (0.005) 50.6 (2.7) 0.108 (0.005) 633.0(49.2)
Maxillaria densa Lindl. (Or) 92.7 (8.1) 0.525(0.024) 124.8(3.2) 0.267 (0.007) 304.2 (10.0)
Phlebodium aerolatum (L.) J.Sm. (Po) 194.7 (42.1) 0.316(0.018) 93.6 (11.3) 0.200 (0.024) 234.0(36.2)
Pleopeltis angusta Hum. & Bonpl. Ex Willd. (Po) 17.5 (1.6) 0.365 (0.24) 137.2 (8.8) 0.293 (0.018) 178.6 (16.4)
Pleopeltis crassinervata (Fée) T.Moore (Po) 14.0 (1.4) 0.349 (0.032) 130.3(10.4) 0.278(0.022) 228.8(18.2)
Polypodium furfuraceum Schltdl. & Cham. (Po) ~ 35.1 (3.0)  0.392 (0.033) 109.9 (19.2) 0.235(0.041) 430.58 (87.9)
Peperomia glabella (Sw.) A.Dietr. (Pi) 4.9 (0.2) 0.878 (0.055) 108.3 (14.7) 0.231(0.031) 496.7 (78.9)
Prosthechea ochracea (Lindl.) W.E.Higgins (Or)  16.4 (0.6) 0.403 (0.003) 63.7 (1.6) 0.136 (0.003) 379.7 (18.7)
Peperomia tetraphylla Hook. & Arn. (Pi) 1.1(0.09)  0.463(0.018) 161.1(18.9) 0.344 (0.040) 421.4(78.5)
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