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Resumen: El metabolismo dcido de las crasuldceas es una adaptacion de algunas plantas a condiciones de escasez de
agua o bidxido de carbono y estd relacionado con mecanismos de respuesta anatémicos, morfoldgicos y fisiologicos
para tolerar periodos prolongados de sequifa. La luz puede afectar diferentes procesos metabdlicos, fisiologicos y
estructurales de las plantas cuando es excesiva, por lo que en ambientes cambiantes, como en las selvas caducifolias,
las hojas presentan respuestas de fotoproteccion. El objetivo de este trabajo fue determinar esas respuestas, en dos
microambientes de luz y dos temporadas del afio, en una bromelidcea terrestre (Bromelia karatas) de la selva baja
caducifolia en el Parque Nacional Dzibilchaltin, Yucatdn. Las caracteristicas morfoldgicas y fisioldgicas de las hojas
reflejaron la influencia del ambiente, lo que les permitio conservar potenciales hidricos diurnos elevados y minimizar
la pérdida de agua para mantener la fotosintesis. Estas caracteristicas, en conjunto con las espinas foliares y el cre-
cimiento asexual de esta especie, pueden ayudar a explicar su alto valor de importancia ecoldgica en esta selva baja
caducifolia.

Palabras clave: fluorescencia de la clorofila, fotoproteccion, metabolismo dcido de las crasuldceas, potencial hidrico.

Abstract: Crassulacean acid metabolism is an adaptation of certain plants to the lack of water or carbon dioxide and
it is related to anatomical, morphological, and physiological response mechanisms to cope with long drought periods.
High light can affect metabolic, physiological, and structural processes in plants and, in changing environments (such
as those of a seasonally dry forests), plant leaves show anatomical and physiological photoprotection responses. The
objective of this study was to determine those responses in two light microenvironments and in two seasons for a
terrestrial bromeliad (Bromelia karata) from the tropical dry deciduous forest of Dzibilchaltin National Park in Yuca-
tan, Mexico. The morphological characteristics of the leaves of B. karatas reflected the influence of the environmental
factors and allowed maintaining high diurnal water potentials and diminishing water loss to maintain photosynthesis.
These foliar characteristics, along with the foliar spines and asexual growth of this species, can help to explain its high
ecological importance value in this tropical dry deciduous forest.

Key words: chlorophyll, fluorescence, crassulacean acid metabolism, photoprotection, water potential.

I- a asimilacién de CO, durante la noche, tipica de plantas
con metabolismo 4cido de las crasuldceas (CAM, siglas
en inglés), es un mecanismo efectivo de concentracion de
carbono que ademds contribuye a la fotoproteccion de las
plantas expuestas a altas intensidades de luz (Maxwell et
al., 1994, 1995). La fotosintesis CAM es ventajosa en sitios

secos porque la fijacion de CO, diurna por la ribulosa-1,5-
bifosfato carboxilasa/oxigenasa sucede cuando los estomas
estdn cerrados, por lo que el mantenimiento del transporte
de electrones previene el dafio a los fotosistemas (Niewia-
domska y Borland, 2008). La fotoproteccion involucra me-
canismos que previenen que el exceso de energia luminica
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absorbida dafie las células fotosintéticas (Logan et al., 1996;
Griffiths y Maxwell, 1999). En la mayoria de los casos, las
respuestas de fotoproteccion son rdpidas, como los aumen-
tos en las concentraciones foliares de carotenoides y a-to-
coferol pocas horas después de exposicidn a alta intensidad
de luz (Matsubara et al., 2009).

En sitios con cambios en la disponibilidad de agua, las
plantas han desarrollado ciertas caracteristicas xerofiticas
para mantener el agua en sus tejidos, como son baja trans-
piracion cuticular, reduccion en la densidad estomdtica (Bu-
ttery et al., 1993), presencia de tricomas reflejantes (Van
Rensburg et al., 1994), pérdida de hojas o reduccién de sus
dimensiones, o bien tienen la capacidad de responder a di-
ferentes niveles de exposicion a la luz con cambios en la
estructura interna del tejido fotosintético, como cantidad y
distribucion del parénquima en empalizada y esponjoso, as{
como de su estructura externa (Givnish, 1988; Parlevliet et
al., 1991; Osborne et al., 1994; Nobel, 1995; Anderson et
al., 1997; Niyogi, 2000; Larcher, 2003; Pefiuelas y Munné-
Bosch, 2005; Tanaka et al., 2008). Los cambios estructu-
rales del tejido fotosintético en respuesta a la luz influyen
directamente en la captacién de CO, porque cambian la re-
sistencia difusiva del CO,, lo que repercute en la eficiencia
fotosintética y en la eficiencia de uso del agua (Patton y Jo-
nes, 1989; Parkhurst y Mott, 1990; Vogelman, et al., 1996;
Nobel y de la Barrera, 2004).

La familia Bromeliaceae tiene una amplia distribucion en
un extenso intervalo de condiciones ambientales y presenta
una gran variacién morfo-anatémica y de formas de vida,
con especies adaptadas a sitios totalmente expuestos a la
luz y otras adaptadas a la sombra (Martin, 1994; Skillman
y Winter, 1997; Benzing, 2000). En las selvas bajas caduci-
folias de Yucatdn coexisten varias plantas CAM, terrestres
y epifitas, adaptadas a los cambios de la intensidad de luz y
disponibilidad de agua durante el afio, que muestran cambios
en la fotosintesis y en la produccion de metabolitos foliares
en respuesta al ambiente luminico (Gonzdlez-Salvatierra et
al., 2010; Ricalde et al., 2010). Bromelia karatas L. es una
especie terrestre con un valor alto de importancia ecoldgica
entre las plantas terrestres perennes de algunas selvas bajas
caducifolias del norte de la Peninsula de Yucatdn, principal-
mente por su abundancia y cobertura (Ricalde ef al., 2010).
Por esto, el objetivo de este trabajo fue determinar los cam-
bios fisioldgicos, anatémicos y morfoldgicos en las hojas de
esta especie CAM, en dos condiciones de exposicién a la
luz, durante la estacion seca y la estacion de lluvias, en una
selva baja caducifolia.

Materiales y métodos
Especie de estudio. Bromelia karatas se distribuye en va-
rias selvas secas de la Peninsula de Yucatdn y se ha reporta-

do su existencia desde Sinaloa hasta Ecuador y Brasil (Ra-
mirez et al., 2004). Es una bromelidcea terrestre de gran
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tamafio (~ 1.5 a 3 m de porte) que forma colonias de dos o
tres rosetas; las hojas cuentan con espinas marginales y con
tricomas foliares hidrofébicos (Pittendrigh, 1948; Benzing,
2000; Pierce et al., 2001). De acuerdo con Benzing (2000),
B. karatas pertenece a la clasificacion de tipo ecolégico V'y
es una especie CAM obligada (Martin, 1994; Gonzdlez-Sal-
vatierra et al., 2010). Se eligi6é una poblacién de B. karatas
que consistia de 34 individuos en el sitio de estudio, varios in-
dividuos crecian bajo los drboles y otros en sitios expuestos.

Sitio de estudio. El trabajo de campo se llevo a cabo en el
Parque Nacional Dzibilchaltin (21° 05” N, 89° 99° O, 10 m
s.n.m.) en el estado de Yucatdn, México; con una precipita-
cion media anual de 700 mm y una temperatura promedio
de 25.8 °C. La temporada de lluvias es de junio a noviembre
y la seca de diciembre a mayo (Orellana et al., 1999). Esta
dltima se caracteriza porque la mayoria de los drboles pier-
den sus hojas (c.a. 70%, Mondragén et al., 2004; Valdez-
Hernandez et al., 2010).

Mediciones ambientales. Las variables ambientales se ob-
tuvieron con una estacion meteoroldgica instalada en el
Parque Nacional Dzibilchaltin, durante un periodo dentro
de la temporada de lluvias (agosto-septiembre 2006) y de
sequia (abril-mayo 2007). Las variables que se midieron
fueron el flujo fotdnico fotosintético (FFF; umol m™ s') con
un sensor cuantico (LI-190SB, Li-Cor, Inc., Lincoln, Ne-
braska, EUA), la precipitacién pluvial con un pluviémetro
(TR 525M, Texas Electronics, Inc., Dallas, Texas, EUA) y
la temperatura del aire y la humedad relativa con una son-
da Vaisala (HMP35C-L, Campbell Scientific, Logan, Utah,
EUA). Todas las variables se registraron cada 15 s y sus
valores promedios se almacenaron cada 10 min con un siste-
ma de adquisicién de datos (CR21X, Campbell Scientific).
El déficit de presidon de vapor se determiné a partir de los
valores de temperatura y humedad relativa (Jones, 1992;
Andrade, 2003).

Microambiente luminico. Se determind la cantidad y el por-
centaje de FFF incidente sobre los individuos de Bromelia
karatas con un sensor cuantico (LI190SA, LI-COR, Lin-
coln, Nebraska, EUA) conectado a un medidor (LI250-A,
LI-COR) a una altura de aproximadamente 20 mm sobre
cada planta en tres puntos diferentes. En julio 2006, de los
34 individuos de la poblacidn seleccionada se escogieron al
azar 3 - 6 plantas sombreadas (19 plantas recibian ~20% del
FFF total diario sobre el dosel de la selva) y 3 - 6 expuestas
(15 plantas recibian ~70% del FFF) para las mediciones fi-
siolégicas, morfoldgicas y anatomicas.

Variables fisiologicas.

Potencial hidrico.-Se recolectaron muestras de hojas (hojas
totalmente expandidas de la parte media de la planta) de
plantas expuestas y bajo sombra (n = 3 - 6 plantas) en dos
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tiempos durante el dia: pre-alba (entre las 05:30 y 06:00 h) y
mediodia, durante la temporada de lluvias y de sequia. Las
muestras se almacenaron en bolsas pldsticas sobre hielo a
4 °C, se transportaron al laboratorio y se midi6 el potencial
hidrico foliar (¥)) con la técnica de punto de rocio (WP4,
Decagon, Devices, Inc. Washington, EUA). Las muestras de
hojas se cortaron en piezas cuadradas para cubrir el drea de
la cdmara del instrumento. La cuticula foliar se rayé ligera-
mente con una navaja como sugiere el manual del equipo.
Acidez en el tejido.-Para caracterizar la actividad CAM, se
recolectaron muestras de hojas de plantas expuestas y de
sombra (n = 5 plantas) durante las temporadas de lluvias
y de sequia, al atardecer y a pre-alba del dia siguiente. Las
muestras de hoja se obtuvieron con un sacabocados (1.54
cm?), se transportaron y conservaron en 1.5 ml de etanol al
70% (aproximadamente 2 h) y la extraccion del contenido
celular se realizé por ebullicion (para eliminar el etanol) en
10 ml de agua destilada durante 15 min; posteriormente se
agregaron 50 ml de agua destilada. El sobrenadante resul-
tante se titul6 con NaOH 0.005 N hasta un pH de 7 con un
potencidmetro (Oakton® pH 510 series; Pearcy et al., 1989;
Zotz y Andrade, 1998). La acidificacion nocturna (AH*) se
estimé a partir de la concentracién del i6n hidrégeno (H*)
pre-alba menos la H* al atardecer.

Concentracién de pigmentos.-Durante cada temporada, se
recolectaron de cinco a seis hojas de tres plantas expuestas
y tres bajo sombra (a las 08:00 h), se mantuvieron a 4 °C y
se transportaron al laboratorio. Los pigmentos se extrajeron
de acuerdo al procedimiento de Hendry y Price (1993) en
la obscuridad: se cortaron 50 mg de muestra de hojas (peso
fresco) y se molieron con nitrégeno liquido en un mortero
frio, se colocaron 2 ml de acetona al 80%, la extraccion se
colocé en un tubo Eppendorf de 2 ml y las muestras se cen-
trifugaron a 10,000 durante 5 min. El sobrenandante se re-
cuper6 en un tubo de ensaye y se aforé con 5 ml de acetona
al 80%, posteriormente se midi6 la absorbancia con un es-
pectrofotémetro (Beckman Coulter DU650); las lecturas se
aplicaron a 645 nm y 663 nm para clorofilas y a 470 nm para
carotenoides totales. La concentracién de los pigmentos se
calculd de acuerdo a Hendry y Price (1993) para clorofilas y
Wellburn (1994) para carotenoides.

Fluorescencia de la clorofila.- Las mediciones se realizaron
en hojas totalmente expandidas de la parte media de la ro-
seta. Para estimar el rendimiento cudntico maximo (FV/Fm;
fluorescencia variable/fluorescencia maxima) las medicio-
nes se efectuaron pre-alba. Asimismo, se midieron pardme-
tros relacionados (por sus siglas en inglés: la disipacion no
fotoquimica, NPQ; el rendimiento cudntico del fotosistema
II, ®PSII; y la tasa de transporte de electrones, ETR) con
un medidor de fluorescencia portdtil (Mini-PAM; H. Walz,
Effeltrich, Alemania). Las mediciones se ejecutaron durante
las temporadas de lluvias y de sequia en seis individuos de
plantas expuestas y seis de plantas en sombra. Las medicio-
nes de la ETR, el NPQ, la ®PSII y el FFF se realizaron du-
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rante el curso de un dia, en intervalos de 3 h (05.00, 08.00,
11.00, 14.00 y 17.00 h).

Las curvas de respuesta a la luz se ejecutaron a las 11:00 h
en plantas expuestas y bajo sombra para determinar el punto
de saturacién de sus hojas durante la temporada lluviosa y
seca (Rascher ez al., 2000). Las plantas se aclimataron a la
oscuridad cubriéndolas con una bolsa negra opaca por 20
min. Se aplicaron nueve pulsos de luz actinica hasta los
1,400 pmol m? s, el primer pulso refleja el rendimiento
en ausencia de luz actinica y los ocho pulsos de luz conse-
cutivos restantes se requieren para determinar el punto de
saturacion a la luz. La ETR (la cual refleja la eficiencia con
la cual la energfa de excitacion capturada por los pigmentos
antena es transferida hacia los aceptores de electrones en
los centros de reaccion del PSII; Johnson et al., 1993; De-
mming-Adams et al., 1995; Maxwell y Johnson, 2000) se
calculo como @ PSII x FFF x 0.5 x 0.84, donde el factor 0.5
indica que la energfa de excitacidn se distribuye igualmente
entre los dos fotosistemas y el factor 0.84 corresponde a la
fraccion de luz absorbida y utilizada por el PSII (Ritchie y
Bunthawin, 2010). Este factor fue recientemente validado
para otras dos especies de bromelidceas (Stemke y Santiago,
2011). El punto de saturacion a la luz se calculé como el va-
lor de FFF cuando se alcanzé el 90% de la ETR méxima.

Material vegetal para microscopia. Para determinar los ca-
racteres morfoldgicos de Bromelia karatas se recolectaron
20 hojas maduras de plantas expuestas y bajo sombra, du-
rante la temporada de sequia. Para el andlisis en el micros-
copio electrénico de barrido las hojas fueron conservadas en
alcohol glicerinado (alcohol:agua:glicerina 70:29:1), para
su andlisis posterior.

Técnica para observar las células de mesofilo. Las hojas
recolectadas en fresco se lavaron y se hicieron cortes finos
con ayuda de una navaja, aproximadamente a un grosor de
10 um y fueron colocados en un portaobjetos. Los cortes se
fijaron de manera semipermanente con alcohol polivinilico
y selladas con esmalte de ufias. Las observaciones al mi-
croscopio optico (Leica EDM) se realizaron utilizando los
aumentos 10X y 40X y se tomaron fotografias para diferen-
ciar las capas de células del mesofilo (parénquima en empa-
lizada y parénquima esponjoso), asi como para visualizar el
tamafio y forma de los canales de aire y la distribucién y tipo
de los haces vasculares.

Microscopia electronica de barrido. Para la descripcion de
los tricomas y los estomas se hicieron cortes de 5 x 5 mm? en
la parte central de las hojas y las observaciones se realizaron
con ayuda de un microscopio electrénico de barrido (MEB;
Jeol, ISM-6360LV). Las muestras fueron deshidratadas uti-
lizando soluciones con diferentes concentraciones de etanol
(desde 10% hasta 100%) durante 24 h. Las muestras deshi-
dratadas se secaron a punto critico con CO, (SAMDRI 795,
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semiautomdtica) para sustituir el etanol por CO, y evitar con
esto la deformacidn de los tejidos. Posteriormente, se reali-
76 la fijacion de las muestras en portaobjetos metdlicos de
cobre y se cubrieron con una capa de oro-paladio utilizando
una metalizadora (Denton Vacuum Desk IT a 15 kV).

Andlisis estadisticos. Un andlisis de varianza de dos vias
(factores temporada y nivel de luz) se realizé para las va-
riables flujo de fotones para la fotosintesis, potencial hidri-
co, acidez del tejido, concentracion de pigmentos fotosin-
téticos y las variables de fluorescencia de la clorofila. La
comparacion de medias para las variables con diferencias
significativas se efectud con la prueba de Tukey. Las dife-
rencias entre temporadas para las variables ambientales se
evaluaron con una prueba t de Student. Todas las pruebas
fueron realizadas con el paquete estadistico STATISTICA
7.0 (Statsoft, EUA).

Resultados

Mediciones ambientales y microambiente luminico. Duran-
te la temporada seca (abril-mayo 2007), el flujo foténico
fotosintético (FFF) diario promedio por encima del dosel
fue significativamente mayor (48.4 mol m2d') que durante
la temporada de lluvias (agosto-septiembre 2006; 45.8 mol
m?2d?; P<0.05; Cuadro 1). Por otro lado, en la temporada
lluviosa se observé una ligera disminucién no significativa
del déficit de presidn de vapor mdximo con respecto al de la
temporada seca (P > 0.05; Cuadro 1).

En la temporada de lluvias, el porcentaje del FFF diario
total recibido sobre las plantas bajo sombra fue de 16% del
recibido encima del dosel, en comparacién con las plan-
tas expuestas que recibieron el 70% FFF diario total; en la
temporada seca, el FFF total recibido sobre las plantas se
incrementd a 54% en las plantas sombreadas y a 90% en
las expuestas (Cuadro 2). El FFF total diario fue significa-
tivamente diferente entre temporadas y microambientes lu-
minicos (P < 0.05). Las plantas bajo sombra recibieron un
promedio de 3.4 veces mds FFF durante la temporada seca
que durante la temporada de lluvias (P < 0.05; Cuadro 2).

Cuadro 1. Promedio del flujo foténico fotosintético (FFF) diario en-
cima del dosel (+ EE), déficit de presién de vapor (DPV) maximo y
minimo, y precipitacién mensual en la selva baja caducifolia de Dzi-
bilchaltin, Yucatdn, México, en la época lluviosa (agosto-septiembre
2006) y seca (abril-mayo 2007).

FFF DPV_ DPV .~ Precipitacién
(mol m-2 d-1) (kPa) (kPa) (mm)
Agosto 44.55 £ 1.5 3.44 1.54 270.19
Septiembre  47.09 + 0.9 5.73 0.55 82.89
Abril 4729 £ 1.4 5.24 1.14 0.2
Mayo 49.47 £ 1.4 5.48 1.81 27.09
78

Cuadro 2. Promedio del flujo foténico fotosintético (FFF) diario, con-
centracién de clorofila y carotenoides, y eficiencia fotosintética maxi-
ma del fotosistema Il (F/F ) en plantas expuestas y bajo sombra de
Bromelia karatas, durante la temporada de lluvias (septiembre 2006)
y de sequfa (abril 2007) en la selva baja caducifolia de Dzibilchaltdn,
Yucatan, México. Datos son medias + EE (n = 5).

Expuestas Sombreadas
Temporada Temporada ~ Temporada  Temporada
de lluvia de sequia de lluvia de sequia

FFF 30.85'+2.8 37.59°+1.2 7.62¢£0.8 23.02°+1.9
(mol m* d")
Clorofilatotal  315.89"+33.4  140.47°+39.5 634.99°+49.7 300.41°+34.4
(hg g'ph
Carotenoides ~ 33.84°+ 4.9 54350+10.8  38.91™+34 10074+ 6.4
(hg g'ph
F/F 0.75% +0.02 0.65°+0.04 0.82° £ 0.01 0.71% £ 0.04

Letras diferentes indican diferencias significativas entre estaciones y exposi-
cion, la diferencia entre medias fue determinada por una prueba de Tukey
(P<0.05).

Potencial hidrico y acidez titulable. En la temporada de 1lu-
vias, los valores mds negativos de potencial hidrico foliar
(W) se registraron al mediodia en todas las plantas, inde-
pendientemente de su exposicion al sol, y fueron significati-
vamente menores al W pre-alba (P <0.004; Figura 1). En la
temporada seca, no hubo diferencias significativas entre ‘Pf
al mediodia y pre-alba en plantas sombreadas y expuestas
(Figura 1).

La hojas de Bromelia karatas presentaron valores altos
de acidificacién nocturna (AH*, mayor de 300 mmol H* m™
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Figura 1. Potencial hidrico foliar pre-alba y al medio dia de plan-

tas expuestas y bajo sombra de Bromelia karatas durante la tempo-

rada lluviosa y seca en la selva baja caducifolia de Dzibilchaltin,

Yucatdan, México. Los datos son medias = EE (n = 3-6). Letras

diferentes indican diferencias significativas calculadas por una
prueba de Tukey (P < 0.05).
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para plantas expuestas durante la temporada de lluvia; Figu-
ra 2). Se observaron diferencias significativas entre tempo-
radas (Figura 2; P < 0.010); en la temporada de sequia, las
hojas de las plantas bajo sombra presentaron los valores de
AH" significativamente mds bajos que las hojas de las plan-
tas expuestas (P < 0.05).

Contenido de pigmentos y pardmetros de fluorescencia. Las
hojas de las plantas bajo sombra presentaron un mayor con-
tenido de clorofilas que las de las plantas expuestas (Cuadro
2; P <0.05), especialmente durante la temporada de sequia.
Las hojas de las plantas bajo sombra presentaron 2.5 veces
mds contenido de carotenoides durante la temporada de se-
quia que durante la temporada de lluvia (P < 0.05).

En la temporada seca, los valores de la eficiencia cudnti-
ca mdxima (F /F ) de hojas de plantas expuestas fueron los
mds bajos registrados (Cuadro 2; P <0.05). En la temporada
de lluvias, las hojas de las plantas expuestas y bajo som-
bra presentaron valores altos de F /F . En ambas tempora-
das, los valores del rendimiento cudntico del fotosistema II
(PPSII) disminuyeron a valores de 0.3 — 0.4 en las hojas de
plantas expuestas y en las de plantas sombreadas en la época
de sequia (Figura 3E, F). Los valores de la tasa de transpor-
te de electrones (ETR) fueron altos en las hojas de plantas
expuestas durante ambas temporadas (Figuras 31, J). En la
temporada de sequia, los valores de ETR se incrementaron
al medio dfa, mientras que los valores de NPQ se mantuvie-
ron bajos, tanto para las hojas de plantas expuestas como las
de plantas bajo sombra (Figuras 3G, 3H). Por otro lado, el

500
400 a
& [ Expuestas
g 5 1 Sombra
e N a
e 300 .[
=)
g ab
& 200 T
100 | b
2
0 —r g
Lluvia Sequia

Figura 2. Diferencias de acidez (AH*; concentracion de H* en el
atardecer menos H* pre-alba del dfa siguiente) de hojas de Brome-
lia karatas para plantas expuestas (barras blancas) y bajo sombra
(barras grises), durante las temporadas de lluvias y de sequia, en la
selva baja caducifolia de Dzibilchaltin, Yucatdn, México. Los da-
tos son medias + EE (n = 5). Letras diferentes indican diferencias
significativas, calculadas por una prueba de Tukey (P < 0.05).
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Figura 3. Curso diurno del flujo foténico fotosintético (FFF; A
y B) y temperatura (C y D) y curso diario de los pardmetros de
la fluorescencia de la clorofila: rendimiento cudntico del fotosis-
tema II (PPSII; E y F), disipacion no fotoquimica (NPQ; G y
H) y la tasa de transporte de electrones (ETR; Iy J), para hojas
de plantas expuestas y bajo sombra de Bromelia karatas durante
las temporadas de lluvias y de sequia (paneles de la derecha) en
la selva baja caducifolia de Dzibilchaltin, Yucatdn, México. Los
datos son medias = EE (n = 3). Diferentes letras indican diferen-
cias significativas entre temporadas, calculadas por una prueba de
Tukey (P < 0.05).

punto de saturacion de luz fue significativamente diferente
entre temporadas (P < 0.05), pero no se observaron diferen-
cias entre plantas expuestas y bajo sombra. En la temporada
de lluvia, el punto de saturacién de luz fue alto (1,200 pmol
m?s!); sin embargo, en la temporada de sequia, el punto de
saturacion de luz se alcanzd a los 535 umol m? s,
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Figura 4. Microfotografias de las secciones transversales de hojas
de plantas expuestas y de sombra de Bromelia karatas. A, seccion
transversal de hoja expuesta (10x). B, seccidn transversal de hoja
de sombra (10x). PH: parénquima esponjoso; PC: parénquima en
empalizada; hv: haz vascular; ca: canales de aire; Ab: superficie
abaxial; Ad: superficie adaxial; ep: epidermis; cs: cavidad subesto-
mdtica. Las flechas indican la localizacién de las antocianinas.

Caracteres morfologicos. Bromelia karatas presentd carac-
teres anatomicos propios de una planta CAM, con células del
mesofilo grandes y fuertemente compactadas (Figura 4). En
los cortes transversales de las hojas se distinguieron las su-
perficies adaxial y abaxial de las hojas de plantas expuestas
y de sombra, las cuales presentaron varias capas de mesofilo
compuesto por parénquima en empalizada y esponjoso, asi
como haces vasculares en la parte media del mesofilo que
estuvieron total o parcialmente rodeados por fibras y cana-
les de aire. Se observé una compactacion del parénquima en
empalizada hacia la superficie abaxial (Figura 4A, B).

Microscopia electronica de barrido. La superficie adaxial
de las hojas de Bromelia karatas no presento ni tricomas ni
estomas (Figura 5A). En la superficie abaxial se distinguie-
ron regiones costales e intercostales (Figura 5B); sobre las
regiones intercostales se observaron los tricomas, distribui-
dos en hileras longitudinales, los que presentaron células del
ala y un disco central, el cual fue poco sobresaliente (Figura
5C). Los estomas se encontraron dentro de las regiones in-
tercostales, dispuestos en depresiones (debajo de las células
epidérmicas), cubiertos por las alas de los tricomas, y pre-
sentaron una distribucion continua (Figura 5D).

Discusion

Las hojas de Bromelia karatas presentaron diferencias diur-
nas de potencial hidrico (W) en la temporada de lluvias,
con valores menores al mediodfa en comparacién con los
valores pre-alba, lo cual podria considerarse inusual para
una planta CAM (Griffiths, 1989; Andrade et al., 2009). En
plantas CAM, la acumulacion de dcidos orgdnicos por la
noche disminuye el W pre-alba, mientras que durante el dia
el W, aumenta porque la produccién de carbohidratos ocu-
rre con los estomas cerrados (Smith et al., 1986; Griffiths,
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1989). Sin embargo, se ha reportado que algunas especies
de bromelidceas epifitas abren los estomas durante el dia
en condiciones de disponibilidad de agua en el medio y asi-
milan el CO, por la via C, hasta en un 20% del total fijado
(Graham y Andrade, 2004; Andrade et al., 2009). La trans-
piracion diurna de las hojas de B. karatas provocaria en-
tonces una disminucién en los valores del W, del mediodia.
Los valores similares de W, pre-alba en las dos temporadas
resaltan la capacidad de esta especie para acumular agua en
los tejidos foliares o en la raiz. El déficit de presidn de vapor
madximo no fue diferente en ambas épocas de medicién, por
lo que no debe tener influencia en la desecacion de los teji-
dos foliares, pero los valores del déficit de presién de vapor
minimo si podrfa permitir la supervivencia de los individuos
jovenes aislados, porque en estas selvas se produce la de-
posicién de rocio durante casi todo el afio (Andrade, 2003).
Ademds, las raices de esta especie podrian acceder a otras
fuentes de agua proporcionadas por los drboles, relaciona-
do con el fenomeno de redistribucion hidrdaulica, como se
ha documentado para la especie desértica Yucca schidigera
(Yoder y Nowak, 1999). Reyes-Garcia y Griffiths (2009)
sugieren la necesidad de estudiar los cambios estacionales
en las raices de B. karatas, y analizar el efecto de los pulsos
de lluvia durante la temporada de sequia sobre la activacion
de las raices.

Como muchas plantas CAM, Bromelia karatas tiene
adaptaciones para evitar los dafios fisiologicos causados por
la sequia mediante la presencia de caracteres anatomicos y
morfolégicos como cuticulas impermeables, baja frecuencia
de estomas, un parénquima esponjoso bien desarrollado, con

Figura 5. Microfotografias del microscopio electrénico de barrido

(MEB) de las hojas de Bromelia karatas. A, vista general de la su-

perficie adaxial sin tricomas y sin estomas; B, tricomas agrupados

en hileras longitudinales, sobre las regiones intercostales; C, deta-

lle de los tricomas protegiendo los estomas; D, estomas hundidos

dentro de las regiones intercostales, por debajo de la epidermis. La
linea blanca representa la escala.
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vacuolas grandes, lo que les confiere suculencia a las hojas y
cuya funcién es almacenar agua y dcidos orgdnicos. Ademads,
a lo largo del mesofilo, dentro del parénquima en empalizada
se observaron canales de aire, que tienen la funcién de trans-
portar agua por capilaridad desde la raiz hacia el parénquima
esponjoso, como un mecanismo eficiente de transporte de
agua (Smirnoff y Crawford, 1983; Segecin y Scatena, 2004;
Scatena y Segecin, 2005). Los canales de aire se encuentran
conectados a las cdmaras subestomdticas que, ademds de
conferir una mayor flexibilidad, permiten una mayor circula-
cién de gases en el interior de las hojas (Mauseth, 1988). Por
otro lado, las hojas de B. karatas cuentan con los estomas
pequefios y numerosos, que se encuentran hundidos dentro
de canales intercostales de la superficie abaxial y protegidos
por los tricomas, lo que les permite disminuir la pérdida de
agua por transpiracion. Con estas caracteristicas de ahorro
de agua, B. karatas puede mantener su W por encima de los
-2.0 MPa durante la temporada de sequia, y asi mantener la
apertura nocturna de estomas y la continuidad de la fotosin-
tesis a bajo Wen el suelo (Goldstein ez al., 1991; Tyree et al.,
2002; Liittge, 2004; Pimienta-Barrios ef al., 2006).

El contenido de dcidos orgdnicos, el cual refleja de manera
indirecta la asimilacion de CO,y la intensidad del CAM,
fue mds alto en las hojas de plantas expuestas que en las de
plantas de sombra durante ambas temporadas; los valores
son similares a los encontrados en otras bromelidceas te-
rrestres adaptadas a sitios expuestos (Scarano et al., 2002;
Ricalde et al., 2010). Asi, las reservas de CO, en los tejidos
del parénquima en empalizada permiten el mantenimiento
diurno del transporte de electrones (Griffiths et al., 1986;
Maxwell et al., 1995).

Las hojas de Bromelia karatas presentaron respuestas ti-
picas de aclimatacién a sol y sombra, con mayores concen-
traciones de clorofila total en plantas de sombra comparadas
con plantas expuestas (Givnish, 1988; Martin ef al., 1999).
Los valores de clorofilas totales fueron similares y compa-
rables con los encontrados en otras bromelidceas terrestres
(Fetene et al., 1990; Benzing, 2000; Endres y Mercier, 2001;
Skillman et al., 2005; Matsubara et al., 2009). Durante la
temporada de sequia, como respuesta al exceso de luz, los
tejidos de las hojas de plantas expuestas y de sombra de B.
karatas disminuyeron el contenido de clorofilas e incremen-
taron el contenido de carotenoides. En las hojas expuestas
de algunas bromelidceas terrestres, como Aechmea magda-
lenae y B. humilis, se incrementa el contenido de pigmentos
del ciclo de las xantofilas, lo que reduce el dafio oxidativo
por saturacion de luz y que ademds estd relacionado con
la disipacion del exceso de energia (Koniger et al., 1995;
Skillman y Winter, 1997; Miiller er al., 2001; Havaux et
al., 2007; Matsubara et al., 2009). En diferentes grupos de
plantas aclimatadas a alta intensidad luminica, la tendencia
general es el decremento de la actividad fotosintética, en
donde una disminucidn en los valores de la eficiencia foto-
sintética del fotosistema II (PPSII) probablemente se deba
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a la disipacion de calor (Demmig-Adams et al., 1995). En
las hojas de B. karatas, los valores de la eficiencia fotosinté-
tica mdxima (F /F ; entre 0.7 y 0.8) sugieren que los centros
funcionales del PSII no se encuentran dafiados y por lo tanto
no ocurre fotoinhibicién. Lo mismo sucede en la bromelid-
cea terrestre A. magdalenae que presenta también valores
altos de F /F en sus hojas atn en condiciones de alta inten-
sidad luminica (Pfitsch y Smith, 1988; Koniger et al., 1995;
Skillman y Winter, 1997). Adicionalmente, los tejidos folia-
res de las hojas expuestas de B. karatas mantienen una alta
tasa de transporte de electrones (ETR), que se correlaciona
con el aumento del contenido foliar de compuestos con acti-
vidad antioxidante, especialmente en la €poca seca (Gonzd-
lez-Salvatierra et al., 2010).

Las hojas de Bromelia karatas presentan importantes
caracteres morfo-anatémicos de adaptacion a la alta inten-
sidad de luz, lo que incluye un mesofilo diferenciado en
parénquima esponjoso y parénquima en empalizada. El pa-
rénquima esponjoso tiene la funcién de almacenar el agua,
filtrar la luz y mantener hidratado al parénquima en empa-
lizada durante la temporada de sequia (Sajo et al., 1998;
Zotz y Hietz, 2001; Proenca y Sajo, 2007). El parénquima
en empalizada presenta células bien diferenciadas con una
alta densidad de cloroplastos. Se ha reportado que una di-
ferenciacion y distribucion del parénquima en empalizada
similar a la observada en B. karatas, aunado a la presencia
de carotenoides y otros pigmentos no fotosintéticos, pueden
modular de manera significativa la captura de luz (Tardy et
al., 1998). Adicionalmente, para contrarrestar los efectos de
la alta intensidad de luz durante la sequia, las concentracio-
nes foliares de antocianinas en B. karatas aumentan a casi el
triple (Gonzdlez-Salvatierra et al., 2010).

En sitios expuestos, las hojas de esta especie generalmen-
te producen mds dcidos orgdnicos durante todo el afio que
las hojas de plantas bajo sombra, pero en comunidades con
mayor precipitacion, la acidez tisular puede ser hasta el do-
ble de los valores encontrados en este trabajo, incluso en la
temporada seca (Ricalde et al., 2010). Esto indica que esta
especie es muy eficiente en la procuracion y almacenamien-
to de agua. Aunque los valores de acidez tisular no estdn
dentro de los mayores reportados para las plantas CAM de
selvas de Yucatdn, su valor de importancia ecoldgica estd
entre las primeras 12 especies terrestres perennes en estos
ecosistemas (Ricalde et al., 2010). Otras caracteristicas
morfoldgicas y reproductivas, como la presencia de espinas
en los bordes de las hojas y la propagacién asexual, permi-
tirdn que las poblaciones de Bromelia karatas persistan sin
la disminucién de su importancia ecoldgica en el mediano
plazo en esta selva baja caducifolia.
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