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RESUMEN

La interaccién entre epifitas y sus plantas hospederas cominmente implica el
desarrollo de las epifitas sin que éstas dafien a las hospederas. Sin embargo,
recientemente se ha encontrado que algunas epifitas tienen efectos perjudiciales
directos sobre sus anfitriones (forofitos), provocando mortalidad de brotes y ramas.
Tillandsia recurvata es una epifita con elevado éxito reproductivo en zonas aridas
y semiaridas de México, presentandose principalmente en arboles de Prosopis
laevigata, especie de importancia ecoldgica y economica que ha mostrado alta
mortalidad de brotes, ramas y hasta de individuos completos en el centro-norte del
pais. El objetivo de esta investigacion fue evaluar el efecto de T. recurvata en
individuos chicos y grandes de P. laevigata. La zona de estudio se localizo en el
municipio de Mexquitic, SLP, donde se ubicaron ramas con y sin presencia de T.
recurvata. Se evaluaron variables de respuesta a nivel ecofisiologico (eficiencia
fotoquimica efectiva del fotosistema Il (®ps)) y patron de flujo de agua). También
se evaluaron variables de respuesta anatomicas como el nimero de vasos y el
area efectiva de conduccion, asi como cambios estructurales en floema, xilema y
peridermis. Para el experimento del patron de flujo de agua se seleccionaron
ramas de diametro chico (4.5 cm) y grande (8 cm). Por otra parte, para el
experimento de anatomia se escogieron individuos de T. recurvata juveniles y
reproductivos y se evalu6 el dafio causado por sus raices en las ramas
hospederas. Tillandsia recurvata modifica la anatomia (xilema, floema 'y
peridermis) del hospedero P. laevigata; a su vez, estas modificaciones
estructurales afectan el flujo de agua (xilema) y disminuyen la eficiencia cuantica
efectiva del fotosistema Il (®ps)). El efecto negativo de T. recurvata en la ®pg) €S
mas fuerte en la época de sequia y precisamente en esta época se encontro la
modificacién en el flujo del agua. Ademas, a mayor desarrollo de T. recurvata

mayor es el dafio anatomico ocasionado a P. laevigata. Todas estas



modificaciones en las ramas de P. laevigata son las causantes de la alta

mortalidad de las mismas. La bromelia T. recurvata no absorbe agua ni nutrientes
de su hospedero, pero si modifica el flujo de agua que es de suma importancia en
los procesos fotosintéticos por lo que se considera como “parasita estructural” de

P. laevigata en el sur del Desierto Chihuahuense.

Palabras clave: Anatomia, Bromeliaceae, ecofisiologia, epifita, flujo de agua,

fluorescencia de la clorofila, mezquite.



ABSTRACT

The interaction between epiphytes and their host plants implies that the
development of the former does not damage the host. However, it has been
recently found that some epiphytes have negative effects on their hosts
(forophytes), provoking death of branches. Tillandsia recurvata is an epiphyte
having elevated reproductive success in arid and zemiarid zones of México,
growing mainly on Prosopis laevigata trees, a species of ecological and
economical importance, having high mortality of branches and even of complete
trees in Central-Northern México. The aim of this research was to evaluate the
effect of T. recurvata in small and large P. laevigata individuals. The study zone is
located in the Municipality of Mexquitic, SLP, where P. laevigata branches with and
without T. recurvata were marked. The response variables evaluated were: (i)
ecophysiological: the effective quantum yield of photosystem Il (®pg;) and the
water flux pattern, and (ii) anatomical: the number of vessels and the effective area
of conduction, as well as structural changes in phloem, xilem, and peridermis. In a
water flux pattern experiment, branches of small diameter (4.5 cm) and large
diameter (8 cm) were chosen. For the anatomical experiment, juvenile and
reproductive T. recurvata individuals Iwere chosen and the damage caused by the
roots in the hosts was evaluated. Tillandsia recurvata modifies the anatomy (xilem,
phloem y periderm) of the host P. laevigata; and these structural modifications
affect the the water flux (xilema) and diminish the effective quantum yield of
photosystem Il (®pgy). The negative effect of T. recurvata in the ®pg, is higher in
the drought period, and in this period water flux modifications were found. In
addition, at higher development of T. recurvata higher is the anatomical damage
caused to P. laevigata. All these modifications in the P. laevigata branches are the
cause of their high mortality. The bromeliad T. recurvata do not absorb water nor
nutrients from it host, but modifies the water flux that is very important for the
photosynthetic proceses. Thus, it is considered as “structural parasite” of P.

laevigata in the Southern Chihuahuan Desert.



Key words: Anatomy, Bromeliaceae, chlorophyll fluorescence, ecophysiology,

epiphyte, mesquite, water flux.



1. INTRODUCCION

Las interacciones bidticas pueden ser clasificadas como positivas, neutras o
negativas, de acuerdo al tipo de consecuencias sobre los organismos con los que
existe la interaccion (Begon et al., 1986, Silvertown y Lovett-Doust, 1993). En el
caso de interacciones interespecificas al mismo nivel tréfico, especificamente en
interacciones planta-planta, se ha hecho mucho énfasis en interacciones negativas
tales como competencia (Keddy, 1989; Tilman, 1994), o bien, positivas tales como
la interaccion nodriza-protegida (Niering et al., 1963; Franco y Nobel, 1989; Flores
y Jurado, 2003). Sin embargo, otro tipo comun de interaccion planta-planta en la
naturaleza es el epifitismo, referido aqui como epifitismo no parasitico para
distinguirlo de las plantas de la familia Loranthaceae que presentan haustorios y
gue son hemi U holoparasitas (Begon et al., 1986; Benzig, 1990; Sayago et al.,
2013).

El “epifitismo” es la capacidad de ciertas plantas de vivir sobre otras sin
extraerles agua ni nutrientes, solamente las utilizan como soporte (Begon et al.,
1986; Benzig, 1990; Sayago et al., 2013). La palabra “epifita” proviene de la union
de dos términos griegos, epi (sobre) y phyton (planta). Una de las principales
familias de plantas epifitas es la Bromieliaceae, a cuyas plantas se les conoce
tipicamente como “bromelias”. Estas plantas, junto con el resto de las epifitas, son
de primordial importancia para el funcionamiento de ciertos ecosistemas, ya que
contribuyen notablemente a la riqueza de especies, ocupan un lugar importante
dentro del ciclo de nutrimentos y establecen un gran niamero de interacciones con
otros organismos (Gentry et al., 1987; Flores-Palacios et al., 2014).

Se considera que el epifitismo es un tipo de comensalismo (Barbour et al.,
1987), dado que la planta que da soporte a la epifita (el forofito sensu Benzing,
1990) no es afectada negativamente por ultima, la cual de hecho se beneficia del
soporte fisico proveido por el forofito (see Begon et al., 1986; Sayago et al., 2013).
Sin embargo; se ha propuesto que algunas epifitas pueden ocasionar efectos
perjudiciales directos sobre sus anfitriones, ya que al tener una gran cantidad de
biomasa reducen el crecimiento y aumentan la mortalidad de brotes y ramas; en

“y

estos casos se les considera como “’parasitos estructurales”, en esta interaccion



el forofito simplemente por el contacto con su hospedero le produce un efecto
negativo sin necesidad de extraer agua o nutrientes a partir de su sistema vascular
(Stevens, 1987).

Tillandsia recurvata (Bromeliaceae), conocida cominmente como musgo
bola, tiene un éxito reproductivo elevado en diversos arboles y arbustos de las
zonas éaridas y semiéaridas del pais, pero aparentemente éste se hace mas notorio
en ambientes perturbados, cubriendo grandes areas de las ramas de arboles y
arbustos (Montafia et al., 1997). Se ha reportado que la sobrepoblacion de
Tillandsia recurvata sobre las ramas de la leguminosa arbustiva Parkinsonia
praecox, en el Valle de Tehuacan, es causa de modificaciones en la arquitectura y
crecimiento de individuos en esta ultima especie, debido a la produccion de un
suber de lesion, que conlleva a la pérdida de los tejidos epidérmico y fotosintético
de la corteza (Paez-Gerardo et al., 2005).

Otra especie arbustiva del Valle de Tehuacan que se ha visto afectada por
T. recurvata es el mezquite (Prosopis laevigata); Aguilar-Rodriguez et al. (2007)
encontraron que esta epifita afecta diferentes tejidos del mezquite, los cambios se
manifiestan por la formacion de suber de reaccién y de células con contenido
obscuro, probablemente de naturaleza fendlica y como barrera quimica al
establecimiento de enfermedades. Los mismos autores sugirieron que cuando la
fijacion de la epifita es mayor, se observan diferentes grados de invaginacion que
pueden llegar a la madera y alterar su patron tipico, es decir, causar una reduccion
en el nimero y didmetro de vasos, y que el impacto que la epifita causa sobre el
forofito puede favorecer el ataque de patégenos en los tejidos de los hospederos.

En el centro norte de México, especificamente en las zonas Altiplano y
Centro de San Luis Potosi, T. recurvata tiene una biomasa de hasta 0.4 ton/ha en
las ramas de P. laevigata y muchos de los forofitos se ven dafiados e incluso
muertos (Flores-Palacios et al., 2015). Sin embargo; se desconoce si la presencia
de T. recurvata pudiera ser la causante de la alta mortalidad de ramas y de

individuos completos de P. laevigata en la region.



1.1 Hipotesis

Dado que se ha observado que Tillandsia recurvata causa dafo en las ramas de
Prosopis laevigata, se espera que los individuos de T. recurvata causen dafio
anatomico y funcional en P. laevigata y que el dafio aumente con el tamafio de la
epifita.

1.2 Objetivo particular

Determinar si las raices de T. recurvata causan algun dafio en la corteza de las
ramas de P. laevigata, afectando directamente su desarrollo fisiolégico y

anatomico.

1.3 Objetivos especificos

» Determinar el efecto de T. recurvata en la eficiencia cuantica efectiva del

fotosistema Il (®psy) de P. laevigata.

P Determinar si la presencia de T. recurvata afecta el flujo de agua de P.

laevigata.

» Determinar cambios anatémicos en la corteza de P. laevigata provocados

por individuos de T. recurvata de diferentes tamafos.

1.4 Caracteristicas de las especies de estudio
Prosopis laevigata (mezquite)

Los mezquites son arboles caducifolios que llegan a medir entre 6 y 9 m de altura,
aunque es comun encontrarlos como arbustos. Tienen hojas angostas, bipinnadas

compuestas, de 5 a 7.5 cm de largo, con puntas suaves y espinas en sus ramas;



dan una fruto, también llamado mezquite, donde se encuentra su semilla, el
nombre de mezquite proviene del ndhuatl “mizquitl” (Lesur, 2011).

Es una especie caracteristica del paisaje de las zonas aridas y semiaridas
de México, desde el noreste del pais hasta el Valle de Tehuacan-Cuicatlan en
Puebla y Oaxaca. Tiene importancia econémica por los productos que se obtienen
del mismo, como carbén, lefia, curtientes, alimento animal y humano,
medicamentos, entre otros; asi como su igualmente alta importancia ecolégica
dado que contribuye en la recarga de acuiferos, preservacion de suelos, captacién
de dioxido de carbono, mantenimiento de la biodiversidad, entre otros (Gémez et
al., 1970).

1.5 Area de estudio

El area de estudio se localizo en la comunidad de “El Porvenir”, ubicada en el
municipio de Mexquitic de Carmona, SLP, a 22 km de la ciudad de San Luis
Potosi. Se encuentra en las coordenadas geograficas 22° 16’ de latitud norte, y
101° 07’ de longitud oeste. La vegetacion es matorral xerofilo, con una

precipitacion anual promedio de 422.7 mm y una temperatura media de 16.7°C.

1.6 Disefio Experimental

1.6.1 Experimento 1. Determinacion del efecto de T. recurvata en la eficiencia

cuantica efectiva del fotosistema Il (®ps)) de P. laevigata.

Se escogieron cinco arboles de P. laevigata de cada una de las siguientes
categorias: juveniles (2.5 m de altura) y adultos (>4 m). En cada arbol se marcaron
seis ramas, tres con T. recurvata y tres sin la misma. El tamafio de T. recurvata
gue se seleccion6 fue < 5 cm, con el fin de evaluar el efecto desde que son
plantulas (Fig. 1). Se escogi6 tamafio pequefio de T. recurvata debido a que en las
ramas en donde habia individuos adultos de esta especie no se pudieron

encontrar hojas de mezquite, ya que al parecer estaban muertas las ramas.



Se cuido6 que cada rama seleccionada tuviera hojas en 6ptimas
condiciones. Las hojas del mezquite estdn compuestas por foliolos, por lo tanto
desde el primer dia se marcé el foliolo en donde se llevarian a cabo las
mediciones de fluorescencia de la clorofila. En las ramas con presencia de T.
recurvata, las mediciones se efectuaron en hojas ubicadas a una distancia no
mayor de 10 cm de la misma.

Se realizaron siete mediciones quincenales de la eficiencia cuantica efectiva
del fotosistema Il (®ps)), utilizando un medidor portatil de la eficiencia de la
fotosintesis (Mini-PAM, Walz). El experimento inicié el 8 de noviembre del 2014 y
terminé el 7 de febrero del 2015, ultima fecha en la que se encontraron hojas en
buenas condiciones. Se realizaron en total siete mediciones.

Figura 1. Individuo de Tillandsia recurvata pequefio (< 5 cm), seleccionado para

realizar el experimento ecofisiolégico.

Variables de respuesta evaluadas

Las mediciones de la eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il (®psy) hicieron
posible caracterizar los efectos y modos de accién en presencia de T. recurvata.
Este método de analisis se aplica in situ a cloroplastos aislados, siendo no
invasivo, no destructivo, rapido y sensible (Maxwell y Johnson, 2000).



Se midié la eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il (®ps)) bajo
condiciones naturales, a través del registro de la fluorescencia in vivo emitida por
la clorofila (®), de manera no destructiva (Rascher et al., 2000). Esto es posible
debido a que una fraccién de la radiacion fotosintéticamente activa absorbida por
las moléculas de clorofila se disipa en forma de calor y de fluorescencia (Reigosa
y Weiss, 2001).

La fluorescencia ocurre de manera complementaria y simultanea al
transporte de electrones en las reacciones luminicas o fotoquimica de la
fotosintesis. La cuantificacion de la fluorescencia de la fotosintesis puede
proporcionar informacion sobre la capacidad de las plantas para soportar el estrés
ambiental y el dafio del aparato fotosintético (Maxwell y Johnson, 2000). La
fluorescencia se registré de manera instantanea, lo que permitié conocer las
diferencias y variaciones en la eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il (®psy).

La eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il (®ps;) se midié al mediodia,
el tiempo del dia de mayor temperatura y radiacion solar. Se obtuvo con la férmula
®pgy = (F'm — Ft)/ F', donde F; es la fluorescencia de la clorofila emitida por las
plantas bajo un estado de iluminacion estable (por ejemplo, bajo condiciones de
luz en el campo) y Fq es la fluorescencia maxima emitida por las clorofilas cuando
se da un pulso de luz actinica con niveles ambientales de luz (Genty et al., 1989).
Los valores de ®pg); deben disminuir con el aumento del estrés, asi que las hojas
con T. recurvata a un lado deberian presentar valores menores que las hojas sin la

bromelia.

1.6.2 Experimento 2. Evaluacién del flujo de agua en ramas de P. laevigata
cony sin T. recurvata.

Este experimento se realiz6 en el periodo que se termind el experimento anterior,
en la época de sequia. El objetivo de este experimento fue determinar si hay

conexién entre los tejidos de P. laevigata y T. recurvata, asi como si se permite el



flujo de agua y nutrientes via xilema. Se utilizo la técnica utilizada por Reyes-
Garcia et al. (2012) con algunas modificaciones.

Se seleccionaron doce ramas de P. laevigata con plantas de T. recurvata:
cuatro ramas sin T. recurvata (control), cuatro ramas de 4.5 cm de didmetro con
individuos de T. recurvata juveniles y cuatro ramas mas de 8 cm de diametro con
T. recurvata adultos reproductivos. En cada una de estas ramas se hizo una
perforacién de 1 cm de profundidad con un sacabocados de 2 mm de diametro, a
una distancia de 15 cm del punto de union T. recurvata — P. laevigata. En la
perforacién se introdujeron 2 ml de solucién saturada de safranina, posteriormente
se tapo la perforacion con silicon y se cubrié con parafilm, seccionando dos horas
después las ramas para examinarlas en el laboratorio (Fig. 2). Posteriormente, en
el laboratorio se realizaron los cortes de las ramas antes y después del punto de
union T. recurvata — P. laevigata. Usando este procedimiento fue posible distinguir
los vasos funcionales (tefiidos con rojo) y el area efectiva de conduccion en el

xilema (tefiida con rojo).

Figura 2. Corte en rama de P. laevigata junto a individuo de T. recurvata para

evaluacion de flujo de agua.



Cabe mencionar que antes de este experimento, se realizé una prueba
piloto en la cual se hizo exactamente lo mismo en ramas de P. laevigata pero sin
carga epifita, con el fin de conocer el tiempo que tarda la safranina en recorrer una
distancia de 30 cm desde el punto donde se realizé la perforacién, teniendo con
certeza que después de dos horas el colorante recorrié dicha distancia.

Este experimento se realizé al mediodia, con base en las horas del dia en
gue se tiene la mayor tasa de transpiracion. Para conocer la transpiracion de
Tillandsia recurvata se realiz6 un monitoreo de un dia completo con la ayuda de
un porémetro, cada 3 horas, iniciando a las 12 pm y terminando a las 9 am del dia
siguiente. La mayor tasa de traspiracion ocurre entre las 9 y las 12 de la mafiana
(Fig. 3). Este monitoreo se realizé con plantas de T. recurvata juveniles (<5 cm) y
adultos reproductivos (> 5cm). Se utilizé el software Image J para medir el area
efectiva de conduccion y el niumero de vasos funcionales, después los datos
obtenidos se procesaron con un factor de correccion debido al diferencial
alométrico del sistema conductor de las plantas. Se utilizaron las siguientes

formulas:

Factor de correccion de vasos = (Promedio de vasos de entrada testigo —

Promedio de vasos de salida testigo) * 100 / Promedio de vasos de entrada.

Factor de correccion de area efectiva = (Promedio de area efectiva de
conduccion de entrada — Promedio de area efectiva de conduccion de salida) *

100 / Promedio de area efectiva de conduccion entrada.
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Figura 3. Marcha diurna de la conductancia estomatica de Tillandsia recurvata.

1.6.3 Experimento 3. Evaluacion de cambios anatémicos en la corteza de P.
laevigata provocados por individuos juveniles y adultos reproductivos de T.
recurvata.

Se tomaron muestras de madera de la unién de T. recurvata con su hospedero P.
laevigata en dos diferentes estadios de desarrollo (ramas con T. recurvata
juveniles y ramas con T. recurvata reproductivos), con tres repeticiones cada una,
para identificar la relacion existente en estas etapas.

En un microscopio esteroscopico con camara digital integrada (Leica EZ4D)
se observé la orientacion de los elementos del xilema y la posicion de la raiz de T.
recurvata en P. laevigata y se tomaron imagenes digitales.

Posteriormente se utilizo la microtecnia convencional de cortes anatdémicos
para observar el dafio estructural del xilema. Se colectaron las muestras y se
fijaron en FAA (formol: etanol: acido glacial acético). Se realizaron cortes con
microtomo de deslizamiento y rotatorio, previa inclusiéon de la muestra en resina

(glicolmetacrilato, Technovit 7100) siguiendo el procedimiento de Ponce et al.



(2012). Se uso la coloracién azul brillante de cresilo y posteriormente se
observaron las muestras en un microscopio 6ptico (Leica DM2000) con sistema de
captura digital de imagenes (LEICA EC3).

1.6.4 Andlisis estadisticos

Para interpretar los resultados del experimento ecofisioldgico se llevd a cabo un
analisis de varianza bifactorial de medidas repetidas. Los factores fueron el
tamafio del arbol (con dos niveles) y la presencia de T. recurvata (dos niveles).
Para el experimento de flujo de agua se realizé un ANOVA de una via con el fin de
conocer cambios significativos entre el testigo y ramas con T. recurvata juveniles y
adultos reproductivos, con el objetivo de determinar si afecta en el numero de
vasos conductores del xilema y el area efectiva de conduccion del forofito. El
experimento con variables de respuesta anatdmicas fue unicamente descriptivo,
con el fin de conocer los dafios estructurales referentes al experimento de flujo de

agua.

2. RESULTADOS
2.1 Experimento 1. Determinacion del efecto de T. recurvata en la eficiencia
cuantica efectiva del fotosistema Il (®ps)) de P. laevigata.
Se encontraron efectos significativos de la presencia de T. recurvata (F = 6.28; P =
0.015), del tiempo (F = 36.29; P < 0.00001) y de las interacciones tiempo X
tamanfo de arbol (F = 3.13; P = 0.005) y tiempo X presencia de T. recurvata (F =

5.31; P <0.0001). Hubo mayor ®pg) en las ultimas tres mediciones (Fig. 4).
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Figura 4. Eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il (®ps)) de P. laevigata con

presencia y ausencia de T. recurvata, a traves del tiempo.

2.2 Experimento 2. Evaluacion del flujo de agua en ramas de P. laevigata con
y sin T. recurvata.
Se presentaron alteraciones funcionales y anatomicas en la madera de P.
laevigata ocasionadas por T. recurvata, particularmente en donde se fija, que
incluyeron disminucion del area efectiva de conduccién (incremento del
embolismo) y del nimero de vasos funcionales.

En las ramas marcadas como control o testigo no disminuy6 el area efectiva
de conduccién ni nimero de vasos funcionales y el patrén del flujo de agua

paralelo al eje longitudinal de la rama no cambia de direccion (Fig. 5).



Figura 5. Patron de flujo de agua en rama de P. laevigata sin T. recurvata donde

se observan los vasos funcionales tefiidos con rojo (safranina).

En las ramas con T. recurvata disminuy0 el area efectiva de conduccién, el
porcentaje de vasos funcionales (hubo mayor porcentaje de vasos embolizados) y
el patron del flujo de agua cambio de direccion, desviandose hacia los lados

después de su punto de unién (invaginacion) (Figs. 6y 7).

Figura 6. Patron de flujo de agua en rama de P. laevigata con T. recurvata

reproductiva. Los vasos funcionales estan tefiidos de rojo (flecha).
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Figura 7. Patron de flujo de agua en rama de P. laevigata con T. recurvata juvenil.



En la Fig. 8 se muestra como T. recurvata modifica el patron de flujo de
agua de su hospedero, disminuyendo el porcentaje de area efectiva y del nUmero
de vasos después de su punto de unién.

Corte 1 Corte 2

Figura 8. Diagrama de patrén de flujo de agua en rama de plantas de P. laevigata
con T. recurvata. Se observa como la epifita modifica el patréon de flujo de agua de
su hospedero, disminuyendo el porcentaje de area efectiva de conduccion y del

numero de vasos después de su punto de unién.

El andlisis estadistico mostré que en los puntos de la aplicacion del
colorante safranina en las ramas de P. laevigata sin T. recurvata (ramas control), a
una distancia dentro de un rango de 10 cm, el flujo de xilema de acuerdo a la
tincion del tejido no tuvo cambio significativo. Sin embargo, en el area proxima al
punto de union de T. recurvata — P. laevigata en ramas tanto grandes como chicas
hubo disminucién de porcentaje de vasos funcionales (Fig. 9),asi como de

porcentaje de area efectiva de conduccion (Fig. 10).
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Figura 9. Efecto de T. recurvata juveniles y reproductivos en el porcentaje de
vasos en ramas de P. laevigata.
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Figura 10. Efecto de T. recurvata juveniles y reproductivos en el area efectiva de

conduccion en ramas de P. laevigata.



2.3 Experimento 3. Evaluacién de cambios anatémicos en la corteza de P.
laevigata provocados por individuos por individuos juveniles y adultos
reproductivos de T. recurvata.

El objetivo de este experimento es conocer el mecanismo y el proceso de los
dafos estructurales en P. laevigata por accion de T. recurvata. Los dafos se
observaron en la peridermis (Figs. 11 - 14), asi como en zonas mas profundas
como el floema (Figs. 11y 16).

Se observé que la raiz de T. recurvata se adhiere a la rama de P. laevigata,
estableciéndose en las fisuras de la corteza del hospedero. A través del tiempo se
llegan a ver cambios en corteza y xilema, cambiando la forma comun de la rama
del hospedero (Figura 12).

Figura 11. Raiz de T. recurvata en rama de P. laevigata donde se observa el
repliegue de la madera y la corteza.



Figura 12. Establecimiento de la raiz de T. recurvata sobre su hospedero P.

laevigata.

Las raices de T. recurvata dejan una lesion en la corteza de las ramas de P.
laevigata (Fig. 13). Es probable que esta lesion tenga su origen después del
establecimiento de las plantulas de la epifita, ya que con el paso del tiempo
adquieren mayor tamafo y el arbol en respuesta repliega la madera y la corteza
en donde se localizan las raices de T. recurvata por ser un objeto externo a su
naturaleza.

También se observo repliegue de la corteza y de la madera (xilema) de la

rama de P. laevigata por la raiz de T. recurvata (Fig. 14).



Figura 13. Dafio en corteza de rama de P. laevigata provocado por la raiz de T.
recurvata. a) raices cubriendo la rama; b) cuando se retiran manualmente las
raices se observan canales profundos en la superficie de la rama que ocasionan el

repliegue de la corteza hacia la madera.



Figura 14. Repliegue de la corteza y de la madera (xilema) de la rama de P.
laevigata por la raiz de T. recurvata. La flecha indica el lugar en el cual la raiz esta

fijada en la corteza de larama. r = raiz, ¢ = corteza, x = xilema.

Se observo6 también que después del dafio ocasionado a la corteza de P.

laevigata, esta ultima deja salir una especie de goma como respuesta al dafio (Fig.
15).



Figura 15. Dafo en corteza provocado por la raiz de T. recurvata

La estructura anatdmica de la madera de P. laevigata se caracteriza por su
porosidad anular con parénquima paratraqueal, vasicéntrico, aliforme, confluente;
también con parénquima apotraqueal difuso, radios uniseriados muy finos y
multiseriados muy frecuentes.

En la corteza se observan cuatro zonas: floema no colapsado y floema
colapsado, una zona cortical (cortex) y la peridermis (Fig. 16 A). El floema no
colapsado se organiza en dos estratos separados por una banda discontinua de
fibras. A partir de la segunda banda discontinua de esclerénquima se distingue la
zona de floema colapsado donde los elementos de tubo criboso se colapsan,
observandose pequefios estratos que se separan en sus margenes tangenciales
por el parénquima axial organizado en hileras tangenciales. La peridermis esta
formada por felodermis, felogeno y felema (suber), organizados en hileras
radiales.

Tillandsia recurvata juvenil afecta a su hospedero replegando la peridermis
y el floema colapsado de P. laevigata, sin observar dafios en floema no colapsado
ni xilema (Fig. 16B). En cambio, el dafio ocasionado por T. recurvata reproductivo

se observa como una hendidura que provoca el repliegue de peridermis, floema



colapsado y no colapsado hasta que no se pueden distinguir, perdiendo su
continuidad y formando una zona de suber. La madera también se repliega y
pierde su continuidad, por lo que se observan menos vasos y también el tejido
pierde su orientacion paralela al eje longitudinal y se orienta en distintos grados de

forma perpendicular a éste (Fig. 16C).

Figura 16. Seccion transversal. A) Xilema con porosidad anular y corteza
diferenciada en la regién de floema no colapsado, floema colapsado y peridermis,

sin presencia de T. recurvata; B) T. recurvata afectando la region de cortex y



floema no colapsado, donde se observa repliegue del tejido (flecha), con la region
de floema no colapsado y xilema intctos; C) T. recurvata ocasionando dafio a
floema y xilema, causando un repliegue de Iso tejidos (flecha). p = peridermis, fc =

floema colapsado, fnc = floema no colapsado, c=cortex, x=xilema, v=vaso.



3.  DISCUSION

Tillandsia recurvata ha sido objeto de un gran nimero de estudios de relaciones
bidticas (Benzing y Seeman, 1978; Stevens, 1987; Montafa et al., 1997; Paez
Gerardo et al., 2005; Aguilar-Rodriguez et al., 2007, Flores-Palacios et al., 2014,
2015;). Sin embargo, a pesar de su clasificacibn como planta epifita algunos
autores han descrito dafios sobre sus forofitos. Por ejemplo, Benzing y Seeman
(1978) mencionan que T. recurvata puede ser considerada como pirata nutricional,
debido a que captura basura organica en forma de lixiviados del dosel de su
forofito Quercus virginiana, la cual ya no estara disponible para el forofito en el
ciclo de nutrimentos. Por su parte, Montafia et al. (1997) encontraron que a mayor
presencia de T. recurvata en el hospedero Cercidium praecox se encontraba
mayor numero de brotes muertos, probablemente por la inhibicion de fotosintesis
debido al sombreado de las epifitas. Asi, estos autores sugirieron que T. recurvata
es una “parasita estructural”, definicion tomada de Stevens (1987) que engloba la
relacion planta-planta donde el "parasito” tiene un efecto negativo en su
hospedero sin necesidad de extraer el agua o los nutrientes de su sistema
vascular, simplemente por estar en contacto con su anfitrion.

Mas recientemente Soria et al. (2014) encontraron que Prosopis alba en
zonas semiaridas de Argentina se ve afectada negativamente por la presencia de
epifitas del género Tillandsia, las cuales provocan la disminucion de la produccion
de nuevas hojas. Tales autores coinciden en llamarle “parasita estructural” a la
Tillandsia. Por su parte, Flores-Palacios et al. (2014) documentaron que las ramas
de Prosopis laevigata con cobertura de T. recurvata > 50% presentan mas brotes
muertos y menos vivos que las ramas con <50% de cobertura de T. recurvata.

Los estudios mencionados anteriormente sugieren que T. recurvata causa
dafo a las ramas de P. laevigata, pero sin conocer los mecanismos del dafio. En
esta investigacion se realizaron tres experimentos con el fin de determinar
mecanismos ecofisioldgicos y anatomicos del dafio. Se encontr6 que
efectivamente T. recurvata afecta la fisiologia de las hojas ya que provocaron
disminucién de la eficiencia fotosintética, sobretodo en combinacion con las bajas

temperaturas invernales. Este resultado apoya la hip6tesis de Montafia et al.



(1997) de inhibicién de la fotosintesis en los hospederos por efecto de T.
recurvata; sin embargo, a diferencia de ellos, en esta investigacién se encontré
gue el efecto no se debe a la sombra que producen las plantas de T. recurvata
sobre las hojas del forofito, debido a que las hojas seleccionadas en este trabajo
se encontraban a una distancia de 10 cm, evitando el sombreado, ademas que en
nuestro experimento se evalué el dafo provocado por Tillandsia recurvata de
tamano pequefo (< 5 cm) las cuales no contribuyen al sombreado.

Las plantas terrestres son completamente dependientes de un sistema
pasivo de transporte de agua para su supervivencia, donde el xilema tiene un
papel sumamente importante al ser un tejido no vivo y el cual no tiene la
capacidad a corto plazo de aclimatarse o ajustarse a la demanda hidraulica,
existiendo una extraordinario grado de coordinacion entre el sistema hidraulico y el
fotosintético (Brodribb, 2009). Entre los efectos negativos que provoca T. recurvata
en su hospedero P. laevigata esta el cambio en el patron de flujo de agua,
encontrando que en el area proxima al punto de union de la raiz de T. recurvata —
P. laevigata, los vasos conductores del xilema no se tifieron con la misma cantidad
y cambiaron de posicidon en comparacion con las ramas sin T. recurvata, por lo
gue se deduce que pierden su funcion y afectan la fotosintesis, por lo que a
mediano o largo plazo ocurre la muerte de la rama.

Se puede decir que los cambios en el flujo de agua tienen repercusion
directa en la baja eficiencia fotosintética del hospedero y, al no conducir la misma
cantidad de agua en los vasos, es probable que se encuentren cavitados.
Ademas, los resultados tanto de flujo de agua como de bajos niveles de eficiencia
fotosintética, se pueden correlacionar con los severos dafios anatdbmicos que sufre
P. laevigata por la presencia de T. recurvata, los cuales aumentan con el
desarrollo de la epifita.

Los resultados obtenidos en esta investigacion coinciden con Aguilar-
Rodriguez et al. (2007) quien encontré que los cambios van desde los no
apreciables a simple vista, pasando por modificaciones leves, hasta cambios
notables en la corteza. Los cambios microscopicos de la corteza se caracterizan

por la modificacién en su estructura tipica. Conforme el desarrollo de T. recurvata



es mayor se llega a ver un mayor dafio, debido al mayor grado de invaginacion,
aunque esta autora lo considera una invaginacion debido a la penetracion de la
raiz, es probable que la presencia de la raiz de T. recurvata en el interior de P.
laevigata sea una respuesta del mismo arbol al tratarla de cubrirla debido a que es
un agente fuera de su naturaleza. Uno de los dafios mas comunes se da en la
peridermis, ya que ésta desaparece. Los resultados de esta investigacion también
coinciden con Aguilar-Rodriguez et al. (2007), quienes encontraron reduccién de
vasos debido a las modificaciones que se presentan en los tejidos, sin embargo a
pesar que fue descrito un velamen bien desarrollado en las raices de T. recurvata,
esta no es capaz de absorber sustancias disponibles de su hospedero. Lo anterior
fue claramente comprobado al realizar el experimento de patron de flujo de agua,
encontrando que en el area cercana a la raiz de la epifita hay una reduccion en el
numero de vasos y en el area efectiva de conduccion.

Teixeira-Costa y Ceccantini (2015) reportaron que las ramas de Tapirira
guianensis (Anacardiaceae) parasitadas por el muérdago Phoradendron
crassifolium (Santalaceae) tenian aproximadamente un 25% de mayor nimero de
vasos que las ramas no parasitadas, lo cual es es contario a nuestros resultados.
Ademas, los mismos autores encontraron que los diametros de los vasos de las
ramas parasitadas eran 14 % mas estrechos que los no parasitados y observaron
una menor densidad de los vasos funcionales en la interfaz de huésped-parasito.
Es probable que estos resultados sean debido a la naturaleza de Phoradendron
crassifolium la cual es una parasita solamente de xilema.

Se desconoce si T. recurvata segrega alguna sustancia quimica (hormona,
acido, tilosa) para modificar la estructura o el patron tipico de la madera, o bien, si
P. laevigata modifica quimicamente por si solo el patrén tipico de su madera como
respuesta a T. recurvata. Teixeira-Costa y Ceccantini (2015) mencionan que
algunas plantas parasitas son capaces de causar una variedad de efectos a sus
anfitriones en el proceso de formacion de la madera, y que estas plantas pueden
acelerar el proceso natural de embolia en el xilema del hospedero, reducir el

diametro de los vasos y hacer las paredes mas delgadas.



Con los resultados obtenidos, se puede decir que T. recurvata no es una
parasita verdadera ya que no absorbe agua ni nutrientes de su foroéfito, pero si
ocasiona desviacion de flujo de agua (xilema) hacia ambos lados del punto de
unién de la raiz de T. recurvata con P. laevigata, teniendo un comportamiento
decreciente, ademas de que modifica el patron tipico de acomodo de los vasos. A
nivel ecofisiolégico también se ocasionan dafios, especificamente en la eficiencia
cuantica efectiva del fotosistema Il (Dps)) durante la sequia, lo cual podria ser
relacionado al dafio ocasionado anatomicamente en xilema y floema, que a su

vez, afecta el flujo de conduccién de agua.



4. CONCLUSIONES

Tillandsia recurvata juvenil afecta mecanicamente la corteza hasta la capa de
floema colapsado, dejando intacta las capas de floema no colapsado, sin embargo
se observd la presencia de vasos embolizados y la reduccion del &rea efectiva de
conduccién de igual magnitud que los individuos de T. recurvata reproductiva.

Tillandsia recurvata modifica la anatomia (xilema, floema y peridermis) del
hospedero P. laevigata; a su vez, estas modificaciones estructurales afectan el
flujo de agua (xilema) y disminuyen la eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il
(Dpsi). El efecto negativo de T. recurvata en la ®pg); €s mas fuerte en la época de
sequia y precisamente en esta época se encontro la modificacion en el flujo del
agua. Ademas, a mayor desarrollo de T. recurvata mayor es el dafio anatdmico
ocasionado a P. laevigata.

Todas estas modificaciones en las ramas de P. laevigata son las causantes
de la alta mortalidad de las mismas. La bromelia T. recurvata no absorbe agua ni
nutrientes de su hospedero, pero si modifica el flujo de agua que es de suma
importancia en los procesos fotosintéticos, en los cuales ocurre la fijacion de
carbono. Tal fijacion de carbono podria incluso ser afectada con mayor fuerza con
futuros cambios climaticos.

Si bien T. recurvata es una especie nativa del area de estudio, causa dafio
fuerte en las poblaciones de P. laevigata al ocasionar modificaciones anatdbmicas
y, con esto, modifica severamente el flujo de agua y disminuye la eficiencia
fotosintética. Por lo tanto, se propone que T. recurvata es “parasita estructural” de

P. laevigata en el sur del Desierto Chihuahuense.
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