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Resumen

Las epifitas son plantas que crecen sobre otras plantas simplemente como soporte fisico;
estas plantas no se adhieren al suelo u otra fuente obvia de nutrientes y no son parasitas de
las plantas hospederas o forofitos. Este tipo de plantas absorben agua y nutrientes de la
atmosfera, por lo que se les ha considerado “particularmente vulnerables” al cambio
climatico. Tillandsia recurvata es una planta epifita de la familia Bromeliaceae, llamada
comunmente en México “heno motita” o “paixtle”, la cual se distribuye desde el sur de los
Estados Unidos de América hasta la parte central de Argentina. Se encuentra en altitudes
desde el nivel del mar hasta inclusive mas de 4000 m.s.n.m; tanto en ecosistemas costeros,
como bosques de pino y encino, matorrales y desiertos. Especificamente, en el sur del
Desierto Chihuahuense existe una alta abundancia de esta especie, en cantidades tan altas
como 0.4 Ton/Ha de biomasa, en ramas de uno de sus arboles hospederos o forofitos
principales, el mezquite (Prosopis laevigata). Modelos predictivos de cambio climatico
indican un incremento en temperaturas de verano de 1 a 2 °C para el 2030 en esta zona. Sin
embargo, no existen estudios de vulnerabilidad de la epifita en futuros escenarios de
cambio climatico. El objetivo principal de esta investigacion fue evaluar el efecto del
calentamiento inducido en la supervivencia y el crecimiento de plantulas de 7. recurvata en
ramas de P. laevigata.

En septiembre de 2016 se colectaron 50 frutos de plantas 7. recurvata en 10 arboles
de P. laevigata en un area de 1 Ha con el fin de germinar las semillas y obtener plantulas
para el experimento de supervivencia y crecimiento de plantulas. Los drboles mantenian

por lo menos una distancia de 10 metros entre ellos.



La colecta se realizd después de la maduracion de los frutos y durante la época de
lluvias. Sin embargo, se encontrd que todas las semillas dentro de los frutos estaban
germinadas; es decir, que eran semillas viviparas. Por lo anterior, se incluy6 el objetivo de
evaluar el fenomeno de viviparidad durante dos afnos consecutivos en 7. recurvata en el sur
del Desierto Chihuahuense, asi como evaluar el crecimiento y supervivencia de plantulas
viviparas por un afio.

En agosto de 2017 se realiz6 una segunda colecta de frutos con el fin de evaluar
incidencia de viviparidad. Los frutos colectados fueron limpiados y abiertos para
cuantificar el nimero de plantulas viviparas en cada afio, 2016 y 2017. La incidencia de
viviparidad en los frutos colectados no fue analizada estadisticamente ya que se encontro el
100% de plantulas viviparas en ambas colectas y se encontrd un 69.59 %y 71.44 % de
plantulas viviparas por fruto en 2016 y 2017, respectivamente. En diciembre de 2016 se
colocaron grupos de plantulas (todas las plantulas viviparas de cada fruto) en ramas de
mezquite y se evaluo la supervivencia de las plantulas cada dos semanas durante un afio. Al
menos una plantula sobrevivio en el 66 % de los frutos después de un afio. La incidencia de
viviparidad en 7. recurvata es probablemente una adaptacion ya que las raices de las
plantulas pueden servir para el rapido establecimiento en los forofitos en comparacion con
las semillas que no poseen raices.

En el segundo experimento, se construyeron 10 cdmaras de calentamiento con un
prototipo basado en el modelo de Marion, las cuales fueron instaladas en ramas de 10
arboles de P. laevigata con similares caracteristicas de orden, orientacion, distancia al

tronco y altura del suelo a la rama. En diciembre de 2016, se sembraron plantulas viviparas



de T. recurvata dentro y fuera de las cdmaras y se evalu6 crecimiento y supervivencia
durante dos afos, de diciembre del 2016 a diciembre del 2018.

Se utilizaron sensores (HOBO®, U23-Pro-v2, Onset Computer Corporation,
Bourne, USA) para medir la temperatura del aire y la humedad relativa cada hora dentro de
las camaras de calentamiento y en las ramas control. Se obtuvieron y procesaron los datos
obtenidos del 1 de diciembre 2016 al 30 de noviembre del 2018, los datos registrados
fueron usados para calcular las temperaturas promedio diarias maxima, minima y media del
aire, asi como también la humedad relativa promedio diaria en ambos tratamientos (control
y calentamiento). Se encontrd que el nuevo prototipo de camara es eficiente para inducir
calentamiento de acuerdo a los modelos de escenarios de calentamiento futuros. Después de
dos afios, la supervivencia de las plantulas fue aproximadamente 10 veces mayor fuera de
las camaras (42.85%) que dentro de ellas (4.16%), el crecimiento en longitud de las hojas
también fue dos veces mayor fuera de las camaras (0.009 mm/dia) que dentro de las
mismas (0.004 mm/dia). En un potencial escenario de calentamiento, las poblaciones de 7.

recurvata podrian disminuir debido al bajo crecimiento y supervivencia de las plantulas.

Palabras clave: calentamiento inducido, cambio climatico, crecimiento, epifitas,

supervivencia, Tillandsia
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Abstract

Epiphytes are plants that grows upon another plant merely for physical support; these plants
have no attachment to the ground or other obvious nutrient source and are not parasitic on
the supporting plants. These plants absorb water and nutrients from the atmosphere, which
is why they have been considered "particularly vulnerable" to climate change. Tillandsia
recurvata is an epiphytic plant that belongs to the Bromeliaceae, it is commonly called
“heno motita or paixtle” in México. It is distributed from southern USA to central
Argentina, in altitudes from sea level to up 4000 m.a.s.l., in ecosystems such as coasts, pine
forests, oak forests, deserts, and scrubs. Specifically, this species is highly abundant in the
Southern Chihuahuan Desert, having until 0.4 Ton/Ha of biomass in branches of the main
host or phorophyte, Prosopis laevigata. Predictive models of global warming in this zone
indicate that temperatures will increments in summer around 1 to 2° C for 2030. However,
there are no studies about vulnerability of the epiphytes in future scenarios of global
warming. The main objective of this research was to evaluate the effect of induced
warming on the survival and growth of 7. recurvata seedlings in branches of the host P.
laevigata.

In September 2016, 50 fruits of 7. recurvata plants were collected in 10 P. laevigata
trees in an area of 1 Ha in order to germinate the seeds and obtain seedlings for the seedling
survival and growth experiment. The trees kept at least 10 meters apart. The collection was
carried out after the ripening of the fruits and during the rainy season. However, all the
seeds within the fruits were found to be germinated; that is, they were viviparous seeds.

Therefore, the objective of evaluating the viviparity phenomenon for two consecutive years

xii



in T. recurvata in the southern Chihuahuan Desert was included, as well as the evaluating
the growth and survival of viviparous seedlings for one year.

In August 2017, a second collection of fruits was carried out in order to evaluate the
incidence of viviparity. The collected fruits were cleaned and opened to quantify the
number of viviparous seedlings in each year, 2016 and 2017. The incidence of vivipary in
the collected fruits was not statistically analyzed because 100% of viviparous seedlings
were found in both collection years. In 2016 and 2017, 69.59% and 71.44% of viviparous
seedlings per fruit were respectively found. In December 2016, groups of seedlings (all
viviparous seedlings of each fruit) were placed on mesquite branches and seedling survival
was evaluated every two weeks for one year. At least one seedling survived in 66% of the
fruits after one year. The incidence of viviparity in 7. recurvata is probably an adaptation
because the roots of the seedlings can serve for the rapid establishment in the phorophytes
in comparison with the seeds that do not have roots.

In the second experiment, 10 warming chambers were built with a prototype based
on the Marion’s model, which were installed in branches of 10 P. laevigata trees with
similar characteristics of order, orientation, distance from the trunk and height from the
ground to the branch. In December 2016, viviparous seedlings of 7. recurvata were placed
inside and outside the chambers and growth and survival were evaluated for two years,
from December 2016 to December 2018.

Sensors (HOBO®, U23-Pro-v2, Onset Computer Corporation, Bourne, USA) were
used to measure the air temperature and the relative humidity every hour inside the
warming chambers and in the control branches. The data obtained from December 1, 2016
to November 30, 2018 were obtained and processed, the recorded data were used to

xiii



calculate the average daily maximum, minimum and average air temperatures, as well as
the average daily relative humidity in both treatments (control and warming). The new
chamber was found to be efficient in inducing warming according to models of future
scenarios. After two years, the survival of the seedlings was 10-fold higher outside the
chambers (42.85%) than inside them (4.16%), the growth in length of the leaves was
twofold higher outside the chambers (0.009 mm/day) than outside of them (0.004 mm/day).
In a potential warming scenario, 7. recurvata populations could decline due to poor

seedling growth and survival.

Keywords: Induced warming, climate change, growth, epiphytes, survival, Tillandsia
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Capitulo 1

Introduccion general

La familia Bromeliaceae posee 3,100 especies distribuidas en 56 géneros (Luther, 2004).
Esta familia esta dividida en tres subfamilias: Pitcairnioideae, Tillandsioideae y
Bromelioideae (Benzing, 2000). Alrededor del 50% de las especies pertenecientes a la
familia Bromeliaceae son epifitas, es decir son aquellas plantas que crecen y se desarrollan
sobre otras, y parece ser que la evolucion de formas terrestres a epifitas fue debido a la
presencia de tricomas absorbentes presentes en la epidermis, los cuales ayudan a obtener
humedad y nutrientes de la atmosfera (Benzing, 2000).

El género Tillandsia es un interesante grupo de plantas epifitas con alrededor de 500
especies pertenecientes a la subfamilia Tillandsiodeae (Luther y Sieff, 1997). Dentro de
esta subfamilia se encuentra Tillandsia recurvata el cual es llamado clavel del aire, musgo
bola, heno motita o paixtle (Caldiz et al., 1993). Esta es una epifita atmosférica que posee
una densa capa de tricomas que ayudan a absorber agua y nutrientes, y raices que tienen la
funcioén de fijacion (Benzing, 2000). Esta especie tiene una amplia distribucioén que va
desde el sureste de los Estados Unidos de América hasta Argentina, habitando en una gran
variedad de condiciones climaticas en zonas desde el nivel del mar hasta los 2050 metros
(Birge 1911; Benzing, 2000; Chilpa et al., 2018, Bernal et al., 2005). Aunque se ha llegado
a encontrar hasta los 4500 metros sobre el nivel del mar (Rundel y Dillon, 1998) y es muy

peculiar encontrarla también en cables de corriente eléctrica (Puente y Bashan, 1994).



Para Tillandsia recurvata existe un estudio antiguo que reporta viviparidad (Birge,
1911), esto es, la germinacion de semillas dentro del fruto que ain est4 unido a la planta
madre (Elmqvist y Cox, 1996; Farnsworth, 2000; Chauhan et al., 2018). Se ha sugerido que
la viviparidad es un rasgo especializado de importancia evolutiva y bioldgica que
proporciona nuevas vias para el establecimiento de plantulas (Cota-Sanchez, 2004), pero no
se conoce qué tan comun es la incidencia de viviparidad en esta especie ni tampoco si la
viviparidad proporciona ventajas para la supervivencia de sus plantulas.

El estrés se puede definir como un factor ambiental de naturaleza bidtica o abidtica
que reduce la tasa de algin proceso fisioldgico por debajo de la tasa maxima que la planta
podria sostener (Lambers et al., 2008). La temperatura con frecuencia influye en la
fisiologia de las plantas del desierto por lo cual éstas requieren de procesos de adaptacion al
estrés por altas o bajas temperaturas. Asi, aunque el desierto es un ecosistema controlado
por el agua, la temperatura es un factor que interactia estrechamente con este factor (Noy-
Meir, 1973).

Se sabe que T. recurvata es una planta epifita adaptada a ambientes aridos y
semidridos (Guevara-Escobar et al., 2011), prueba de esto es que habita en el desierto
Chihuahuense (Archer y Predick, 2008). En el sur de este desierto, localizado en la parte
central de México, existen reportes de alta abundancia de la epifita en ramas de Prosopis
laevigata, encontrandose hasta 0.4 Ton/ha de biomasa (Flores-Palacios et al., 2015). Sin
embargo, los modelos climaticos globales pronostican que los ambientes aridos podrian

experimentar aumento de las temperaturas y disminucion en la frecuencia y magnitud de



los eventos de lluvia (IPCC, 2013, 2014), lo cual podria afectar a las plantas desérticas,
incluyendo las epifitas.

Reconstrucciones climaticas a largo plazo durante el tltimo milenio indican que la
temperatura media de la Tierra aumento en casi 1° C durante el siglo XX, y esta ha sido
principalmente el resultado de mayores emisiones de gases de efecto invernadero que
ocurrieron después de 1950 debido a actividades humanas (Le Treut et al., 2007; IPCC,
2014). Modelos climaticos desarrollados por el Panel Intergubernamental sobre el Clima
indican que la temperatura continuara aumentando durante este siglo, alcanzando para 2090
de 3 a 5° C por encima de la temperatura media de la década de 1990 (IPCC, 2014). Este
calentamiento puede perjudicar gravemente los procesos de la vegetacion (Hughes, 2000;
McLaughlin et al., 2002; Sih et al., 2011; Hénel y Tielborger, 2015) y aumentando el riesgo
de extincion para aquellas especies vegetales con baja tolerancia a temperaturas elevadas.

El desierto calido mas grande de América del Norte es el Desierto Chihuahuense
(Archer y Predick, 2008) que abarca desde el suroeste de Estados Unidos a las tierras altas
del centro-norte de México. Tejeda-Martinez et al. (2008) realizaron modelos de
calentamiento para esta region, los cuales indican un aumento en las temperaturas de
verano (junio-septiembre) de 1 a 2° C para 2030. Esto genera preocupacion porque el
desierto alberga una alta riqueza de plantas suculentas, incluyendo 7. recurvata
(Rzedowski, 1991), muchas de ellas protegidos por las leyes ambientales mexicanas
(SEMARNAT, 2010). Sin embargo, existe poca informacion sobre los umbrales de
tolerancia al estrés térmico en suculentas epifitas, especialmente en las primeras etapas de

sus ciclos de vida, como semillas, plantulas y plantas jévenes (Muller et al., 2018).



En particular, las epifitas del desierto, se consideran como altamente vulnerables al
calentamiento debido a su adaptacion para obtener humedad y nutrientes de la atmosfera
por los tricomas (Zotz y Bader, 2009). Es decir, con el aumento de las temperaturas la
humedad del ambiente disminuird, lo cual afectaria a estas plantas. Asi, se ha sugerido que
las bromelias epifitas podrian cambiar su distribucioén o desaparecer en algunas partes como
consecuencia del cambio climatico (Cach et al., 2014).

El cambio climatico esta ampliamente aceptado como una amenaza importante para
la biodiversidad, con potencial para acelerar el ritmo en pérdida de especies (Hannah et al.,
2005; Bellard et al., 2014; Foden et al., 2019). Se pronostica que los efectos del
calentamiento en las especies de plantas seran mayores en sitios donde la temperatura esta
cerca de los umbrales superiores de tolerancia térmica de los individuos (Thomas et al.,
2004), pero las especies con amplia tolerancia térmica también serdn sensibles al cambio
climatico. Por ejemplo, el calentamiento perjudica el rendimiento fisioldgico de algunas
especies de plantas del desierto, reduciendo su crecimiento y/o supervivencia (Aragon-
Gastélum et al., 2017; Tielborger y Salguero Gomez, 2014; Martorell et al., 2015).

En esta tesis se plantearon los siguientes objetivos: 1) Evaluar el fendmeno de
viviparidad durante dos afios consecutivos en 7. recurvata en el sur del Desierto
Chihuahuense, asi como el crecimiento y supervivencia de plantulas viviparas por un afio;
i1) Determinar el efecto del calentamiento inducido en el crecimiento y la supervivencia de

plantulas viviparas de 7. recurvata en ramas del hospedero P. laevigata, durante dos afos.
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Capitulo 2

Comportamiento viviparo total detectado en la epifita Tillandsia recurvata
L. en el Desierto Chihuahuense durante dos afios continuos

Este capitulo fue publicado en una revista cientifica. La referencia completa es la siguiente:

Pérez-Noyola, F. J., Flores, J., Yaiiez-Espinosa, L., Jurado, E., De La Rosa-Manzano,
E., & Badano, E. (2020). Complete vivipary behavior detected in the epiphytic Tillandsia
recurvata L. (Ball moss) in the Chihuahuan Desert in two continuous years. Journal of Arid

Environments, 174, 103993.

Resumen

La viviparidad implica que las semillas germinen dentro del fruto atn unido a la planta
madre. La viviparidad puede considerarse una adaptacion, la cual permite el rapido
establecimiento de plantulas en ambientes severos. La familia Bromeliaceae incluye 3,140
especies en muchos ecosistemas, sin embargo, no parece ser frecuente la viviparidad en las
bromelias epifitas. En esta investigacion, se estudio la incidencia de la viviparidad en
Tillandsia recurvata en el sur del desierto Chihuahuense, durante dos anos. Se recolectaron
50 frutos de plantas 7. recurvata las cuales estaban establecidas en 10 arboles de Prosopis
laevigata en un area de 1 Ha. Los arboles mantenian por lo menos una distancia de 10

metros entre ellos. Las fechas de colecta de los frutos fueron el 7 de septiembre del 2016 y
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el 20 de agosto del 2017 después de la maduracion de los frutos y durante la época de
lluvias. Los frutos colectados fueron limpiados y abiertos para cuantificar el nimero de
plantulas viviparas en cada afio 2016 y 2017. La incidencia de viviparidad (%) en los frutos
colectados no fueron analizados estadisticamente ya que fue encontrando el 100% de
plantulas viviparas en ambas colectas. A su vez se encontrd un 69.59% y un 71.44% de
plantulas viviparas por fruto en 2016 y 2017 respectivamente. Se adjuntaron grupos de
plantulas (todas las plantulas de cada fruto) junto a las ramas de mezquite y se monitoreo la
supervivencia de las plantulas cada dos semanas durante un afio. Al menos una plantula
vivio del 66 % de los frutos después de un afio. La incidencia de viviparidad en 7.
recurvata es probablemente una adaptacion ya que las raices de las plantulas pueden servir
para el rapido establecimiento en los forofitos en comparacion con las semillas que no

poseen raices.

Introduccion

La viviparidad es la condicion encontrada en algunas plantas en la cual las semillas
germinan dentro del fruto cerrado y continian con su desarrollo hasta convertirse en
plantulas, mientras el fruto atn estd unido a la planta madre (Elmqvist y Cox, 1996;
Farnsworth, 2000; Chauhan et al., 2018). Este fendmeno es regulado por fitohormonas que
dirigen la fisiologia de las semillas y controlan simultdneamente las respuestas de las
plantulas y las plantas maduras a los cambios ambientales (Farnsworth, 2008). Se han
descrito dos principales tipos de viviparidad en plantas con flores: 1) Viviparidad verdadera

(en la cual las plantas producen descendencia sexual) y i1) Pseudoviviparidad (las plantas
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producen propagulos apomicticos o asexuales como bulbilos o hijuelos en lugar de
estructuras reproductivas sexuales (Elmqvist y Cox, 1996). Los casos mas conocidos de
viviparidad verdadera en angiospermas han sido documentados en mangles (4vicennia spp.,
Bruguiera spp., Ceriops spp., Kandelia candel (L.) Druce (ahora Rhizophora candel L.) y
Rhizophora spp.) (Farnsworth y Farrant, 1998).

Una excepcion a la ruptura embrionaria del pericarpio que caracteriza a las plantas
viviparas es la subcategoria “criptoviviparidad”, la cual incluye plantas en las que los
cigotos se desarrollan significativamente pero no rompen el pericarpio antes de la
dispersion (Tomlinson, 1986). Por el contrario, la pseudoviviparidad implica la produccion
de propagulos asexuales que se liberan al medio ambiente como pequefios clones
completamente desarrollados de las plantas madre (Elmqvist y Cox, 1996).

Los embriones viviparos han evolucionado multiples veces a la intolerancia a la
desecacion en varios linajes de plantas (Farnsworth, 2000). Actualmente los registros de
viviparidad en plantas incluyen 78 familias, 143 géneros y 195 especies (Farnsworth,
2000). Esta caracteristica ha sido interpretada como un rasgo especializado de importancia
evolutiva y biologica que proporciona nuevas vias para el establecimiento de plantulas
(Cota-Sanchez, 2004).

Las especies viviparas se encuentran principalmente en habitats tropicales y
costeros con inundaciones permanentes o temporales, como ocurre en los manglares de la
familia Rhizophoraceae y Avicenniaceae (Elmqvist y Cox, 1996). Sin embargo, esta
estrategia reproductiva ocurre incluso en plantas de llanuras costeras y dunas de arena
(Cota-Sanchez y Abreu, 2007; Aragon Gastélum et al., 2013), de llanuras salinas
inundables (Aragon-Gastélum et al., 2017), en bosques tropicales semideciduos (Barrios et

12



al., 2012) y en cactus epifitos de ambientes humedos (Cota-Sanchez et al., 2011). La
familia Bromeliaceae incluye 58 géneros y 3,140 especies distribuidos en desiertos, en
bosques templados, y en areas tropicales y subtropicales de América (Givnish et al., 2011).
No hay evidencia que indique que la viviparidad en semillas es particularmente comuin
dentro de este grupo (Zotz, 2016), ya que se ha reportado inicamente en Tillandsia
tenuifolia L. (Harshberger, 1910) y Tillandsia recurvata (Birge, 1911), pero no se
menciona el porcentaje de viviparidad. Sin embargo, se ha sugerido que la viviparidad en
semillas ocurre en otras bromelias epifitas (Birge, 1911). En esta investigacion, se estudid

la incidencia de viviparidad de T. recurvata en el sur del desierto Chihuahuense.

Diseiio Experimental

Este estudio fue llevado a cabo en el municipio de Guadalcazar, estado de San Luis Potost,
Meéxico. El sitio de estudio fue localizado en la parte sur del desierto chihuahuense
(22°37°00” N, 100°24°00” W), donde la vegetacion es un matorral xero6fito, con una
precipitacion promedio de 612.1 mm y una temperatura anual promedio de 17.2° (https:
//lsmn.cna.gob.mx/tools/RESOURCES/Normales8110/NORMAL24032.TXT).

Las semillas de 7. recurvata son fusiformes y tienen un aquenio plumoso en el
extremo apical consistente de tricomas largos derivados de la capa externa de la testa
(Benzing, 2000). Este aquenio facilita la dispersion por viento y promueve la adhesion de
las semillas en los sustratos para el establecimiento de plantulas (Benzing, 2000). Las
semillas de 7. recurvata carecen de endospermo (Montes-Recinas et al., 2012; Chilpa-

Galvan et al., 2018). Se colectaron frutos de plantas adultas de 7. recurvata los cuales se
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encontraron en ramas de Prosopis laevigata (Fabaceae), el cual es el hospedero mas comun
de la epifita en las zonas aridas y semidridas de México (Bernal et al., 2005).

Se colect6 un fruto por planta adulta de 7. recurvata, por lo cual se seleccionaron 5
plantas adultas de 7. recurvata por arbol de Prosopis laevigata obteniendo (50 frutos en
total) dentro de una Ha, cada arbol estaba separado por al menos 10 metros de distancia.
Las colectas se llevaron a cabo el 7 septiembre del 2016, y el 20 de agosto del 2017,
después de la maduracion de la fruta. Los frutos colectados fueron limpiados y abiertos
para cuantificar la incidencia de la viviparidad y el nimero de plantulas viviparas de cada

una, durante ambas cosechas. La unidad de muestra fue el numero de frutos por arbol.

Resultados

La incidencia de viviparidad (%) en los frutos recolectados no se analizé estadisticamente
porque se encontro el 100% de plantulas viviparas en ambos afios de recoleccion. Se
encontrd evidencia de viviparidad en todos los individuos de 7. recurvata del sitio de
estudio, ya que todas las semillas de todos los frutos se encontraban germinadas en el
interior del fruto (Figura 1). En el laboratorio buscamos cuidadosamente semillas no
germinadas dentro de los frutos y encontramos que todas las semillas ya habian germinado.
Por lo tanto, la incidencia de viviparidad fue de 100% en los frutos recolectados y por tal
razon ya no fueron analizados estadisticamente. Se encontr6é un promedio de 69.59 + 6.1%

(SE) y 71.44 + 3.8% de plantulas viviparas por fruto en 2016 y 2017, respectivamente.
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Figura 1. Plantulas viviparas de Tillandsia recurvata un dia posterior a su colecta; v:
vilano- “plimula”, s: tallo y r: raiz.

Posterior a la determinacion del porcentaje de viviparidad se adjuntaron grupos de
plantulas (todas las plantulas de cada fruto) colectadas en 2017 a ramas de mezquite (Figura
1) usando pegamento comercial no toxico para papel y madera (Resistol 850®). Plantamos
cinco grupos de plantulas por rama, una rama por arbol, teniendo en total diez arboles de P.
laevigata para evaluar la supervivencia de las plantulas cada dos semanas durante un afo.
En el 66 £ 11.56% de los grupos, al menos una plantula sobrevivio después de 1 afio
(Figura 2). Por lo tanto, se confirma que el fenémeno de viviparidad ocurre en T. recurvata,
porque las semillas germinan dentro de los frutos, producen raices y hojas y las nuevas

plantas estan activas un afio después de la extraccion de la madre (Figura 3).
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Figura 3. Plantulas viviparas de Tillandsia recurvata aun unidas a la planta madre.

Discusion

En los ecosistemas aridos y semiaridos del centro y sur de México, 7. recurvata florece en

otofo (octubre-noviembre) y los frutos maduran durante el invierno (diciembre-marzo),
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cuando la lluvia es escasa o nula (Bernal et al., 2005). La viviparidad no ha sido
documentada en plantas de estos ambientes, ya que la germinacion se retrasa hasta la
temporada lluvias (junio-septiembre; Montes-Recinas et al., 2012). En el sur del desierto
Chihuahuense, 7. recurvata florece en el verano y los frutos abren durante el otono (F.J.P.N
observacion personal), lo cual coincide completamente con la estacion de lluvias (promedio
de 1981 a 2010 de 69.6 mm para agosto y de 133 mm para septiembre;

https://smn.cna.gob.mx/tools/RESOURCES/Normales81 10/NORMAL24032.TXT). El

mismo patron para 7. recurvata ocurre en la region Norte del Desierto Chihuahuense, lugar
donde la viviparidad ha sido también encontrada (Birge, 1911). Estas similitudes entre los
descubrimientos de Birge (1911) y nuestras observaciones en la parte sur del desierto
Chihuahuense, sugieren que la viviparidad en Tillandsia recurvata puede ser un rasgo
facultativo que varia segun las diferentes regiones. En general la viviparidad de semillas
parece depender de la disponibilidad de agua durante el desarrollo del fruto (Elmqvist y
Cox, 1996). Es posible que la coocurrencia simultdnea de la maduracion del fruto con la
temporada de lluvias regule este fenomeno en el desierto Chihuahuense. Quizas la
viviparidad no haya sido descrita en el centro y sur de México porque la maduracion de los
frutos ocurre antes de la temporada de lluvias en esta region, y la mayoria de los estudios
que reportan aspectos sobre la reproduccion de esta especie se realizaron después (e.g.
Bernal et al., 2005; Valencia-Diaz et al., 2010; Montes-Recinas et al., 2012; Chilpa-Galvan
et al., 2018), o quiza el genotipo de 7. recurvata tiene una capacidad inherente para la
viviparidad, aunque las diferencias genéticas dentro de 7Tillandsioideae entre nuestro

ambiente y otros o dentro de otras especies con viviparidad verdadera son desconocidos.
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Benzing (1978) propuso que las epifitas extremas como 7. recurvata pueden ser
caracterizadas por un incremento de la autogamia y la cleistogamia para garantizar un alto
nivel de semillas. Datos electroforéticos para 7. recurvata, sugieren niveles
extremadamente altos niveles de endogamia (Soltis et al., 1987) y los resultados de que T.
recurvata es autocompatible con una alta autopolinizacion autonoma (Bianchi y Vesprini,
2014; Orozco-Ibarrola et al., 2015), apoyan esta hipotesis.

Dentro de la subfamilia 7Tillandsioideae, la germinacion de las semillas ocurre
mediante el crecimiento intercalar de los tejidos ubicados cerca de la base del hipocotilo, el
cual empuja al hipocotilo y la radicula a través de la cubierta de la semilla (Benzing, 2000).
Sin embargo, en las semillas de 7. recurvata, la aparicion del hipocotilo o de la radicula no
son indicadores de germinacion (Montes-Recinas et al., 2012). Esto se debe a que la
cubierta de la semilla se rompe unas pocas horas después de la imbibicidon debido a la
expansion de las células hidratadas y, posteriormente, el embrion se vuelve verde si se
expone a la luz debido a la sintesis de clorofila (Montes-Recinas et al., 2012). En nuestro
estudio, todas las plantulas que emergieron de los frutos presentaban color verde (es decir,
estaban fotosintéticamente activas), lo que es una clara indicacidon de viviparidad en esta
especie.

Se ha sugerido que la viviparidad es un rasgo adaptativo que puede permitir el
rapido establecimiento de plantulas en ambientes hostiles (Cota-Sanchez,2004; Cota-
Sanchez y Abreu, 2007; Aragon-Gastélum et al., 2017). La viviparidad podria dar a las
plantulas de T. recurvata algunas ventajas para su establecimiento en ecosistemas aridos y

semiaridos, ya que las plantulas viviparas tienen menos riesgo de morir por la desecacion
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inducida por las altas temperaturas y a la baja precipitacion, en comparacion con las
semillas germinadas en los hospederos.

Otra ventaja potencial de la viviparidad es la presencia de raices de anclaje
inmediatamente después de la dispersion de las plantulas. En semillas no viviparas de T.
recurvata la raiz esta ausente en el momento cuando ocurre la germinacion (Montes-
Recinas et al., 2012) y emerge semanas o meses después del desarrollo del hipocoétilo
(Benzing, 2000). La viviparidad podria proporcionar a las plantulas un tiempo extra para
crecer anticipadamente la raiz, lo cual podria ser ventajoso en condiciones aridas donde la
temporada de lluvias es corta. La viviparidad también podria permitir que las plantulas
tengan un sistema de raices activo con mayor crecimiento antes de que ocurra con la
germinacion ordinaria y proporcionar a las plantulas un crecimiento anticipado.

En otros estudios no se ha encontrado a la viviparidad como un rasgo comun en las
bromelias (e.g. Baskin y Baskin, 2014) y no se ha encontrado en especies particulares de
las que existen registros de germinacioén, como especies de bromelias de un bosque humedo
mexicano de montafia (Winkler et al., 2005); de un bosque templado de Oaxaca, México
(Sosa Luria et al., 2012); de un bosque tropical de Panama (Correa y Zotz,2014); de un
bosque tropical seco en el centro de México (Flores Palacios et al., 2015), de bosques
tropicales de la peninsula de Yucatan, México (Chilpa-Galvan et al., 2018) y de campo
rupestre al sur de Brasil (Duarte et al., 2018). La incidencia de viviparidad puede ser un
rasgo adaptativo que aumente las poblaciones de 7. recurvata en el sur del Desierto
Chihuahuense, ya que en esta zona de estudio esta epifita es extremadamente conspicua en
los arboles de Prosopis laevigata llegandose a encontrar hasta 0.4 Ton/Ha de biomasa
(Flores-Palacios et al., 2015b). Sin embargo; el cambio climatico (temperatura, distribucién
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e intensidad de las lluvias, longitud de la estacion) podria afectar la viviparidad y las

estrategias de reproduccion.
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Capitulo 3

Efecto del calentamiento inducido en la supervivencia y crecimiento de
plantulas de Tillandsia recurvata: Un experimento de dos afios

Este capitulo fue publicado en una revista cientifica. La referencia completa es la siguiente:

Pérez-Noyola, F. J., Flores, J., Yaiez-Espinosa, L., Bautista-Redonda, F. E., &
Badano, E. L. (2020). Effect of induced warming on survival and growth of
Tillandsia recurvata seedlings: A two-year experiment. Journal of Arid

Environments, 179, 104177.

Resumen

El calentamiento global puede incrementar el peligro de extinciones locales para especies
de plantas con baja tolerancia a altas temperaturas. Tillandsia recurvata es una bromelia
epifita nativa de ecosistemas aridos y semiaridos de América. En el centro y norte de
Meéxico, Prosopis laevigata (mezquite) es el principal forofito de 7. recurvata. Modelos de
cambio climatico indican que la temperatura aumentara entre 1 y 2°C para finales del 2030,
y esto podria incrementar la vulnerabilidad de las poblaciones de 7. recurvata. El objetivo
de este estudio fue determinar experimentalmente los efectos del calentamiento en la
supervivencia y crecimiento de plantulas de la epifita 7. recurvata, introduciendo un nuevo

disefio de camara capaz de simular calentamiento en epifitas en condiciones de campo. Se
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construyeron camaras de calentamiento con hojas de acrilico transparente e instaladas en
ramas de mezquite en diciembre del 2016 y se sembraron plantulas de 7. recurvata dentro y
fuera de las mismas. Se evaluo la supervivencia cada 14 dias hasta noviembre del 2018 y se
midio la longitud de las plantulas al principio y al final del experimento. Después de dos
afios, la supervivencia de las plantulas fue de 4.16% dentro de las camaras y 42.85% fuera
de las mismas, el crecimiento en longitud de las hojas fue de 0.004 mm/dia dentro de las
camaras de calentamiento y 0.009 mm/dia en los controles. En un potencial escenario de
calentamiento, las poblaciones de 7. recurvata podran disminuir debido al bajo crecimiento

y supervivencia de las plantulas.

Introduccion

Las reconstrucciones de clima pasado indican que la temperatura promedio de la tierra
aumento en casi un 1° C durante el siglo XX, en comparacion con los tiempos
preindustriales (Hartmann et al., 2013). Este incremento esta asociado con el aumento de
las emisiones de gases de efecto invernadero que se produjeron después de 1950 debido a
actividades humanas (Hartmann et al., 2013). Este aumento de temperatura est4 asociado
con el incremento de emisiones de gases de efecto invernadero debido a actividades
humanas, si estas emisiones no son rapidamente disminuidas es posible que el
calentamiento global alcance 1.5 °C entre 2030 y 2052 (Allen et al., 2019). Debido a que
este constituye una amenaza importante para la biodiversidad (Lovejoy y Hannah, 2005;

Bellard et al., 2014; Foden et al., 2019), se requiere determinar los efectos del
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calentamiento global sobre las especies silvestres para desarrollar programas de
conservacion.

Se ha pronosticado que los efectos del calentamiento seran mayores en especies de
plantas donde la temperatura esta cerca de los umbrales superiores de tolerancia térmica de
los individuos (Thomas et al., 2004). Sin embargo, existe poca informacion acerca de como
las plantas responderan a los incrementos de temperatura, especialmente en la fase de
regeneracion (Pérez-Sanchez et al., 2011). El esperado incremento en la temperatura podria
superar los umbrales de tolerancia térmica de especies nativas y esto podria afectar su
reclutamiento y supervivencia. Por ejemplo, estudios recientes indican que el calentamiento
deteriora el rendimiento fisioldgico de varias plantas, reduciendo su supervivencia y
crecimiento, e.g. Musil et al. (2009) encontraron una disminucion tanto en la eficiencia
fotoquimica como en la tasa de transporte de electrones para Cephallophyllum spissum, una
especie suculenta sudafricana, después de exposiciones cortas (2 h) al calor de intensidad
creciente, en un intervalo de temperatura de 42-54°C. Aragén Gastelum et al. (2014)
encontraron que el calentamiento inducido dentro de cadmaras de techo abierto (OTC, por
sus siglas en inglés) afecta el rendimiento fotosintético de Echinocactus platyacanthus,
especie que habita la misma area que 7. recurvata en la parte sur del Desierto
Chihuahuense. Los cactus bajo calentamiento mostraron baja eficiencia cuantica maxima
del fotosistema Il y baja tasa de transporte de electrones, pero valores mas altos de
disipacion no fotoquimica que los cactus en parcelas control. Sin embargo, no existen
estudios a largo plazo para evaluar el efecto del futuro calentamiento global en epifitas en

condiciones de campo.
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No existen estudios que evaltien la tolerancia térmica de las especies epifitas de la
subfamilia Tillandsioideae en campo. Sin embargo, Muller et al. (2018) encontraron una
mortalidad de plantas de hasta 100% al aumentar el régimen de temperatura, utilizando
camaras climaticas en laboratorio. Las plantas epifitas se establecen, crecen y se reproducen
en las estructuras aéreas de otras plantas (por ejemplo, ramas de arboles y arbustos),
obteniendo agua y nutrientes minerales directamente de la atmosfera a través de sus hojas y
raices (Galan de Mera et al., 1999; Cach-Pérez et al., 2014). Como todos los 6rganos de las
plantas estan expuestos a condiciones de clima circundantes, las epifitas son quizds mas
vulnerables al aumento de temperatura (Benzing, 1998; Lugo y Scatena, 1992; Cach-Pérez
et al., 2014). Por lo tanto, las epifitas han sido llamadas “particularmente vulnerables al
cambio global” (Benzing, 1998; Lugo y Scatena, 1992; Cach-Pérez et al., 2014).

Experimentos recientes realizados en condiciones controladas de laboratorio indican
que el aumento de temperatura probablemente no afecte la germinacién de las bromelias
epifitas (Miiller et al., 2017), pero el crecimiento y la supervivencia de las plantulas
resultantes puede reducirse fuertemente como consecuencia del calentamiento (Muller et
al., 2018).

No se encontraron experimentos en campo que respalden estos resultados y esto
pudiera deberse a dificultades técnicas para simular el calentamiento en las ramas de los
forofitos (plantas hospederas) que soportan las especies epifitas. En cambio, los efectos del
calentamiento en plantas con raices unidas al suelo (ejemplo fanerofitas y terofitas) han
sido ampliamente evaluados en el campo utilizando métodos activos y pasivos para
aumentar la temperatura. Los métodos de calentamiento activos utilizan lamparas
infrarrojas y o cables de resistencia al calor para calentar el suelo dentro del area objetivo
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(Aronson y McNulty, 2009), mientras que los métodos de calentamiento pasivo usan
estructuras tipo camaras (invernaderos de campo, carpas o camaras abiertas) para reducir la
circulacion del viento y aumentar la temperatura del aire dentro del area objetivo (Marion et
al., 1997). La principal ventaja de los métodos activos es que permiten controlar con
precision el calentamiento, pero son costosos y su uso requiere un suministro constante de
energia eléctrica (Aronson y McNulty, 2009). Por el contrario, aunque los métodos pasivos
no permiten controlar el calentamiento, son mas baratos y se pueden usar en regiones
remotas sin acceso a energia eléctrica (Hollister y Webber, 2000). Teniendo en cuenta estos
detalles técnicos, en este estudio presentamos un nuevo disefio de camaras de calentamiento
pasivo para evaluar los efectos del calentamiento en el crecimiento y supervivencia de
plantulas viviparas de la epifita 7. recurvata soportadas en sus forofitos (Prosopis

laevigata).

Especie de estudio

Nuestra especie objetivo fue el “heno motita” (7illandsia recurvata), una bromelidcea
epifita nativa de ecosistemas aridos y semidridos de América (Caldiz et al., 1993). Esta
especie se distribuye desde el sur de los E.E. U.U. hasta la parte central de Argentina y
posee una elevada diversidad de forofitos, teniendo en el norte y centro de México una
marcada preferencia por los arboles de mezquite (Prosopis spp.) (Flores-Palacios et al.,
2015).

El establecimiento de plantulas de especies de bromelias epifitas en sus hospederos

es generalmente bajo, por ejemplo, Bernal et al. (2005) encontraron que los porcentajes de
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germinacion de 7. recurvata en diferentes hospederos y en diferentes micrositios dentro de
las copas de los arboles en el valle de Zapotitlan Salinas (Sur de México) variaron de
0.83% al 30% y que el porcentaje de individuos de 7. recurvata establecidos en Acacia
bilimekii y Prosopis laevigata fue de 30 y 33% respectivamente. Winkler et al. (2005)
estudiaron la germinacion de semillas y la supervivencia de cinco especies de bromelias
establecidas en diferentes doseles en un bosque de montaiia en México y encontraron que
menos del 20% de las plantulas, y 3% o menos de las semillas seguian vivas 1 afio después
de la exposicion. Cascante-Marin et al. (2008) evaluaron el establecimiento de plantulas de
cuatro bromelias epifitas en bosques tropicales premontanos en Costa Rica, encontrando
que el 14.8% de plantulas de las cuatro especies sobrevivieron después del primer afio y 7.8
% sobrevivieron al final del segundo afio. Por lo tanto, el establecimiento de plantulas es
una etapa critica en las Bromeliaceas en condiciones actuales y el trabajo de campo en
experimentos a largo plazo es muy importante.

Los niveles de calentamiento predichos para la parte semiarida del Norte y Centro
de México son incrementos entre 1 y 2 °C a finales del 2030 (Tejeda-Martinez et al., 2008).
Nuestra hipotesis es que la supervivencia y el crecimiento de las plantulas de 7. recurvata
se veran afectados negativamente por el calentamiento. Para probar esta hipodtesis,
realizamos un experimento de campo a largo plazo en el que se sembraron plantulas de 7.
recurvata en ramas de arboles de mezquite en condiciones de calentamiento y bajo clima
actual. Este experimento también se utilizo para evaluar la eficiencia con el cual el nuevo
disefio de camara pasiva de calentamiento simula condiciones de calentamiento en plantas

epifitas esperadas para mediados de este siglo.
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Materiales y métodos

Tillandsia recurvata es una epifita extrema que habita en los desiertos calidos de América
(Soltis et al., 1987). Tiene raices cuya funcion principal es anclar la planta a las ramas de
sus forofitos mientras que la absorcion de agua y nutrientes se realiza de la atmosfera a
través de densas capas de tricomas que cubren sus hojas (Birge, 1911; Benzing y Burt,
1970). Las plantas de mayor edad desarrollan multiples “rametos” que forman macollos
esféricos y el nombre en inglés “Ball moss” deriva de esta forma (Montafia et al., 1997).

Tillandsia recurvata es una epifita considerada como un parasito estructural que
afecta a algunos de sus hospederos (Claver et al., 1983; Flores-Palacios et al., 2014; Soria
et al., 2014). En el centro-norte de México, 7. recurvata florece en verano (temporada de
lluvias) y los frutos maduran durante el otofio, cada fruto puede contener hasta 100
semillas, que se dispersan a fines de otofio o a principios de invierno (Espejo-Serna et al.,
2010). Las semillas son fusiformes (2.5 mm de longitud) y tienen una estructura plumosa
para la dispersion por viento. Sin embargo, aunque las semillas constituyen el principal
mecanismo de propagacion de 7. recurvata (Harvey, 1996; Bernal et al., 2005), un estudio
reciente indico que la viviparidad (es decir, las plantulas que se desarrollan dentro del fruto
antes de la dispersion) es un mecanismo de propagacion comun de esta especie en el centro
de México (Pérez-Noyola et al., 2020).

Este estudio fue realizado con el objetivo de evaluar los efectos del calentamiento
en el crecimiento y supervivencia en plantulas de 7. recurvata en el sur del Desierto

Chihuahuense (22°39'5"N, 100°20'50"W, 1682 m.s.n.m) en el estado de San Luis Potosi,
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México. En esta region el clima es calido-semiarido, con una temperatura media anual de
17 © C y una precipitacion anual de 500-600 mm (Garcia, 2004). Hasta el 80% de la
precipitacion ocurre en verano (junio-septiembre) y esto define la estacion de crecimiento
de las plantas (Medina-Garcia et al., 2005).

La vegetacion en esta region esta compuesta por matorrales desérticos secundarios
que se desarrollan en campos abandonados, anteriormente utilizados para la agricultura y la
ganaderia. La tinica especie arborea en el area de estudio es Prosopis laevigata (mezquite)
y dichos individuos se encuentran separados entre 10-20 m unos de los otros. Las plantas
de T. recurvata son completamente visibles en las ramas de estos arboles, alcanzando

biomasa de hasta 0.4 Ton/ha (Flores-Palacios et al., 2015).

Camaras de calentamiento

Con el fin de simular calentamiento en las plantas epifitas, en este estudio introducimos un
nuevo disefio de cdmaras pasivas que se pueden montar en las ramas de cualquier forofito.
Cada camara involucra doce laminas trapezoidales (18 cm en la base, 10.5 cm en la parte
superior, 12 cm en cada lado, con angulos laterales de 75°) de acrilico transparente (3 mm
de espesor, transmision de longitud de onda 280-750 nm), las cuales fueron usadas para
construir dos camaras hexagonales de techo abierto siguiendo el prototipo que Marion et al.
(1997) propuso para plantas terrestres (Figura 1A). Cada una de estas estructuras se
ensambl6 perforando pequenos agujeros en sus bordes y atandolos con cinchos plésticos

(Figura 1A).
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Para soportar estas dos camaras en las ramas de los forofitos, se perforaron agujeros
semicirculares en los lados opuestos de la estructura (Figura 1A). El didmetro de estos
agujeros semicirculares encajo con el ancho de la rama en la que se montaron estas
estructuras. La camara de calentamiento para epifitas resulta de unir estas dos estructuras
hexagonales, formando un tetradecaedro abierto en su parte superior e inferior para para
rodear la rama del forofito (Figura 1B). Posteriormente, se adhirié una lamina acrilica
rectangular que cubre el 70% del fondo de la cdmara, con el fin de reducir dentro la
circulacion del aire y promover el calentamiento sin interferir con la cantidad de agua que

cae en forma de precipitacion en el sitio de estudio (Figura 1C).
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Figura 4. Disefo de camaras de calentamiento pasivo para epifitas.
Las camaras son tetradecaedros construidos con laminas acrilicas abiertas en su parte
superior e inferior (A), y se pueden montar en las ramas de forofitos (B). Si la temperatura
dentro de las camaras no alcanza el nivel deseado, el fondo de las cdmaras se puede cubrir
parcialmente con una ldmina acrilica rectangular para reducir la circulacion de aire en el
interior, ya que esto mejora el calentamiento (C). Los dispositivos dentro de las camaras

son registradores de datos de temperatura.
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Para evaluar si estos nuevos disefios de cadmaras se pueden usar para simular las
condiciones de temperatura esperadas en el futuro, en noviembre de 2016 se seleccionaron
20 mezquites adultos en el area de estudio y, en cada arbol, se seleccion6 una rama de
cuarto orden (5-8 cm de didmetro) con orientacion sur para controlar las posibles
diferencias en la exposicion al sol. En cada rama, marcamos un punto ubicado a 1.5 m de
distancia radial del tronco del arbol y a 1.8 m sobre el suelo. Después de esto, se asignaron
al azar 10 mezquites para simular calentamiento con las cdmaras descritas anteriormente,
mientras que los otros 10 fueron usados como controles bajo las condiciones climaticas
actuales.

Se utilizaron dataloggers (HOBO®, U23-Pro-v2, Onset Computer Corporation,
Bourne, USA) para medir la temperatura del aire cada hora dentro de las cAmaras de
calentamiento y en las ramas control (Figura 1B). Los dataloggers fueron programados para
obtener lecturas cada hora. Se obtuvieron y procesaron los datos obtenidos del 1 de
diciembre 2016 al 30 de noviembre del 2018, los datos registrados fueron usados para
calcular la temperatura promedio diaria del aire, asi como también la humedad relativa

promedio diaria en ambos tratamientos (control y calentamiento).

Material vegetal

Para obtener el material vegetal requerido para el experimento, se visitd la zona de estudio
el 1 de noviembre de 2016 y se seleccionaron 100 plantas de 7. recurvata con frutos
maduros. Se recolectaron de 4 a 5 frutos de cada planta y se llevaron al laboratorio para

extraer las semillas. Sin embargo, estos frutos contenian el 100 % de plantulas viviparas,
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por lo tanto, se utilizaron plantulas en lugar de semillas para el experimento. Debido a que
las plantulas dentro de los frutos estaban juntas y era muy dificil separarlas, se usaron
grupos de plantulas viviparas (i.e., todas las plantulas contenidas en un solo fruto). Esto
llevé a suponer que, si las plantulas viviparas constituyen una estrategia de reclutamiento
de las plantas de 7. recurvata, al menos una plantula de cada fruto debe sobrevivir.
Posteriormente se usaron grupos de plantulas para evaluar los efectos del calentamiento
sobre el reclutamiento de 7. recurvata.

Antes del experimento, se seleccionaron al azar 50 frutos para estimar el niumero el
numero de plantulas viviparas dentro de cada fruto. Para esto, se removio el pericarpio de
los frutos y se contd el numero de tallos (epicotilos) de cada fruto, y el nimero promedio de
plantulas viviparas por fruto fue de 71.4 (£ 3.8 E.E.). En esta etapa, también se midi6 la
longitud del epicotilo para determinar el tamafio inicial de los tallos de las plantas a
monitorear. Estas mediciones se realizaron con calibradores digitales (CALDI-6MP,
Truper, Ciudad de México) obteniendo una longitud promedio del epicotilo de 4.81 mm (£
0.02 E.E.). Todas las plantulas usadas para evaluar estos valores fueron desechadas para

evitar dafios por manipulacion.

Diseiio experimental y colecta de datos

Para este experimento se usaron las mismas ramas de mezquite que se seleccionaron
anteriormente para probar si las cdmaras de calentamiento pueden aumentar la temperatura.
El 1 de diciembre del 2016, se fijaron cinco conjuntos de plantulas viviparas dentro y fuera

de cada camara de calentamiento, para fijar las plantulas se utiliz6 una gota de pegamento
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no toxico (Resistol-850®, Henkel Mexicana, Huixquilucan, México). En cada rama, las
plantulas fueron posicionadas a 3 cm de distancia entre grupos de plantulas. En esta fecha,
se reiniciaron los sensores ambientales usados para medir la temperatura del aire dentro de
las camaras y en las ramas control y ambas variables fueron medidas de nueva vez cada
hora hasta el final del experimento (30 de noviembre 2018).

Se registro la supervivencia de los grupos de plantulas cada 14 dias. En cada fecha
de monitoreo, se asumi6 que un grupo habia muerto por completo si todas sus plantulas se
marchitaban y no se observaban rebrotes. Ademas, para evaluar si el calentamiento
inducido afectaba el crecimiento de las plantulas, al final del experimento se selecciond al
azar una plantula sobreviviente de cada unidad experimental (n = 10) y se midio la hoja
mas larga por planta (e.g., desde la base de la plantula unida a la rama de mezquite al apice
de la hoja mas larga). Para esto se us6 un vernier digital (CALDI-6MP, Truper, México) y
con estos valores se calculd el crecimiento de la longitud foliar. La longitud de la hoja se ha
usado como un indicador de la etapa de desarrollo de las plantas (Beltran et al., 2013). En
este caso el crecimiento de la longitud foliar (CLF) fue calculado con la siguiente formula:
CLF = (Lf- Li)/t, donde Lf es la longitud del tallo aéreo al final del experimento, Li es la
longitud promedio del epicotilo de las plantulas viviparas al inicio del experimento (4.81
mm, de acuerdo a las medidas descritas en la seccion anterior), y ¢ es el numero de dias

transcurridos desde el comienzo hasta el final del experimento (728 dias).

Analisis estadisticos
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Los datos recolectados con los sensores ambientales fueron usados para computarizar la
temperatura media, maxima y minima del aire cada dos semanas. Estos valores fueron
comparados entre ramas de mezquite con y sin cdmaras de calentamiento (n = 10 por
tratamiento) con ANOV As de medidas repetidas (mediciones repetidas = 52). Se uso el
método de Kaplan-Meier (Kaplan-Meier, 1958) para estimar las tasas de supervivencia de
los grupos de plantulas con y sin calentamiento inducido. Los valores fueron comparados
entre tratamientos con la prueba F de Cox (Kleinbaum y Klein, 2005). En este analisis, cada
conjunto de plantulas fue una repeticion y todos recibieron el valor de 1 (uno) al comienzo
del experimento (n = 50 por tratamiento), que se convirtid a 0 (cero) en la fecha de
monitoreo en la que todas las plantulas del grupo habian muerto. En los conjuntos de
plantulas en el que al menos un individuo sobrevivi6 al final del experimento
permanecieron con su valor inicial. Se realiz6 una prueba de ¢ Student-test para comparar el
crecimiento de la longitud de tallo de las plantulas de Tillandsia recurvata que crecieron
dentro de las camaras de calentamiento y en las ramas control.

Las variaciones en estaciones fueron analizadas con una regresion polinomial de
cuarto orden con la supervivencia de los grupos de plantulas como variable dependiente y
las variaciones ambientales (temperatura maxima, minima y media, humedad relativa)
como variables discretas e independientes, para conocer que periodos fueron mas cruciales
para el establecimiento de la especie frente a los escenarios de cambio ambiental. Todas las

pruebas se realizaron en el programa XLSTAT (http://www.xlstat.com).

38



Resultados

Calentamiento inducido

Durante los dos afios del experimento, la temperatura maxima promedio dentro de las
camaras de calentamiento fue 31.56 °C (+ 0.25 E.E.), mientras que la temperatura méxima
promedio en el control fue de 28.16 °C (£ 0.25 E.E.). La temperatura del aire promedio
dentro de las cdmaras de calentamiento montadas en las ramas de mezquite fue de 19.2 °C
(x 0.5 E.E.), mientras que la temperatura promedio en las ramas control fue de 18.2°C (£
0.5 E.E.). E1 ANOVA de medidas repetidas se realiz6 integrando datos con intervalos de
14 dias indicaron que la temperatura promedio (Figura 2A) y la temperatura maxima
(Figure 2B) variaron significativamente a través del tiempo (temperatura promedio: F(s1,018)
=1574.157, p <0.001; temperatura maxima: F(s1,918)=66.404, p < 0.001) y que los valores
de ambas variables fueron mayores dentro de las camaras de calentamiento que en las
ramas control (temperatura promedio: F(1,18y=76.012, p <0.001; temperatura maxima:
Fa,18=70.062, p <0.001). En estos dos casos, también se encontraron efectos interactivos
entre los tratamientos climaticos y el tiempo (temperatura promedio: F(s1,918)= 4.060, p <
0.001; temperatura méxima: F(s51,918)=2.985, p <0.001), ya que las cdmaras de
calentamiento indujeron aumento de temperatura durante los periodos mas frios (Figuras
2A y 2B).

Aunque las temperatura minimas (Figura 2C) variaron a lo largo del tiempo (F(s51,918)
=1699.861, p <0.001), los valores de esta variable no difirieron entre las cAmaras de

calentamiento (11.29° C £ 0.06 E.E.) y las ramas control (11.43° C = 0.06 E.E.) (F(1,18)=
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0.728, p = 0.405), tampoco se encontraron efectos interactivos entre los tratamientos

climaticos y el tiempo (F(s1,918)=0.767, p = 0.883).
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Figura 5. Temperatura media (A), temperatura maxima (B) y temperatura minima (C)
calculada integrando datos en intervalos de 14 dias. Los valores son promedios (+ 2 E.E.)
dentro de camaras de calentamiento montadas en ramas de P. laevigata (simbolos blancos)

y ramas control (simbolos negros).
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El promedio diario de humedad relativa del aire fue de 70.06 + 0.20% en el control
y 71.40 £+ 0.20% bajo calentamiento. Se encontraron efectos significativos de calentamiento
(F(1,18) =30.67, P <0.0001) y el tiempo (F(s1,018) =221.14, P <0.0001, pero no para la
interaccion entre ambos factores (F(s1,918)=0.27, P > 0.05; Fig. 3).
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Figura 6. Humedad relativa calculada integrando datos en intervalos de 14 dias. Los
valores son promedios (+ 2 E.E.) dentro de cdmaras de calentamiento montadas en ramas

de P. laevigata (simbolos blancos) y ramas control (simbolos negros).

Supervivencia y crecimiento de plantulas de 7. recurvata

La supervivencia de los grupos de plantulas de Tillandsia recurvata en los cuales al menos

un individuo sobrevivi6 hasta el final del experimento decrecid con el tiempo en ambos
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tratamientos climaticos, sin embargo la tasa de supervivencia fue menor dentro de las
camaras de calentamiento en comparacion con las ramas control (Fo,86)= 3.701, p <
0.001). Dentro de las camaras de calentamiento, la supervivencia de los grupos de plantulas
disminuy6 abruptamente hasta 4.16% después de 735 dias al final del experimento (Figura

4). En las ramas control, la supervivencia de plantulas de 7. recurvata decreci6 42.85%

(Figura 4).
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Figura 7. Tasas de supervivencia de grupos de plantulas viviparas de 7. recurvata dentro
de camaras de calentamiento montados en ramas de P. laevigata (simbolos blancos) y

ramas control (simbolos negros).

Todas las regresiones polinomiales entre la supervivencia de los grupos de plantulas

y las variaciones ambientales fueron altamente significativas (p < 0.0001) y se encontraron
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mejores ajustes a la temperatura minima y a la humedad relativa. Los valores de R? para la
temperatura minima fueron positivos para invierno y verano, y negativos para primavera y
otofio. Para la humedad relativa, R? tuvo valores positivos para verano, y negativos para
invierno, primavera y otofio (Figura 8). Los coeficientes de variacion fueron 36.59 para

calentamiento y 13.87 para el control.

Figura 8. Valores de R? para variables ambientales correlacionadas con la supervivencia de

los grupos de plantulas de 7. recurvata (%).

Temperatura Temperatura Temperatura Humedad

Maxima promedio minima relativa
Invierno -0.053 0.490 0.9113 -0.721
Primavera -0.320 -0.317 -0.593 -0.687
Verano -0.513 -0.562 0.926 0.907
Otofio -0.047 -0.296 -0.790 -0.634

El crecimiento longitudinal de las hojas (LLG) de las plantulas de 7. recurvata se

estimd considerando aquellas unidades experimentales que tenian al menos un individuo

sobreviviente al final del experimento. Aunque todas las ramas de control cumplieron con

esta condicion, solo siete ramas con camaras de calentamiento tenian al menos un individuo
sobreviviente. Por lo tanto, la comparacion del crecimiento de la longitud foliar (CLF) solo
considero siete ramas control y siete ramas con calentamiento. Esta comparacion indico que

las plantulas de 7. recurvata crecieron significativamente mas lento (¢ = 3.382, g.1.= 15, p
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=0.004) dentro de las camaras (0.004 mm/dia = 0.001SE) en comparacion con aquellas

plantulas que se encontraban en las ramas control (0.009 mm/dia + 0.001SE).

Discusion

Se encontré que el nuevo diseiio pasivo de cdmaras de calentamiento montadas en las
ramas de mezquite es exitoso para inducir calentamiento. También se encontraron
diferencias significativas entre calentamiento inducido y control para la temperatura
maxima (3.4°C) y para la temperatura promedio diaria (1.0°C). El incremento en la
temperatura promedio diaria en las camaras de calentamiento concuerda con el predicho
para la parte semiarida de México para finales del 2030 (Tejeda-Martinez et al., 2008). Un
incremento de 1 °C en la temperatura promedio puede resultar en una diferencia biologica
significativa, como se ha visto en plantas como Empetrum nigram (Penuelas et al., 2007) y
Erica multiflora (Prieto et al., 2009).

Las tasas de supervivencia y de crecimiento de longitud de la hoja de las plantulas
de T. recurvata después de dos anos fueron menores dentro de las camaras de
calentamiento que en las ramas control. Después de dos afios, dentro de la cdmara de
calentamiento, la supervivencia de los grupos de plantulas en los cuales al menos un
individuo sobrevivid decreci6 hasta un 4%. En las ramas control, la supervivencia de
plantulas de 7. recurvata en las cuales al menos un individuo permaneci6 vivo decrecio a
casi el 43% después de dos anos. Esta tasa es menor que el 66% de supervivencia en al
menos un individuo por grupo en condiciones naturales después de un afo (Pérez-Noyola et

al., 2020). Asi, la supervivencia de las plantulas disminuye a lo largo del tiempo bajo
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condiciones naturales, pero decrece con mayor intensidad bajo condiciones de mayor
temperatura. Ademas, en varios casos, la longitud de la hoja mas larga de especies de
Tillandsia se correlaciona con su peso seco (Zotz, 2009; Wester y Zotz, 2010), por lo tanto,
se puede sugerir que el calentamiento también puede afectar la tasa relativa de crecimiento
(RGR). Estos resultados coinciden con los de Muller et al. (2018) quienes encontraron que
las especies de la subfamilia Tillandsioideae pueden ser afectadas negativamente por
elevadas temperaturas.

Se encontraron buenas correlaciones de la supervivencia con variaciones
ambientales, especialmente la temperatura minima y la humedad relativa, en diferentes
estaciones. Los coeficientes de variacion de estas correlaciones fueron casi tres veces mas
altos para el calentamiento que para el control, lo que indica que el tratamiento de
calentamiento tuvo un mayor efecto sobre la supervivencia de las plantulas. Se encontraron
correlaciones positivas con la temperatura minima tanto en invierno como en verano, asi
como con la humedad relativa en verano. Se encontraron correlaciones negativas con la
temperatura minima en primavera y otoflo, asi como con la humedad relativa en invierno,
primavera y otofio. Esto implica que el invierno, la primavera y el otofio, es decir las
estaciones secas en el area de estudio, son mas cruciales para el establecimiento de la
especie, ante el calentamiento global.

Las epifitas son consideradas susceptibles a la sequia debido a que dependen
completamente de la atmodsfera para obtener agua y nutrientes (Zotz et al., 2010; Guevara-
Pérez et al., 2019) y tal vez son susceptibles al calentamiento al intensificarse la sequia. En
nuestro experimento no controlamos el agua, porque la abertura superior de la cdmara de
calentamiento es de aproximadamente 20 cm, por lo tanto, creemos que no redujo la
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cantidad de lluvia entrante. Ademas, la humedad relativa diaria promedio del aire fue solo
1.36 % mayor bajo tratamiento de calentamiento que el control. Sin embargo, en
condiciones naturales, los cambios de temperatura probablemente serian acompafiados de
cambios en el régimen de agua y, por lo tanto, el efecto de la temperatura puede ser al
menos en parte afectados por el agua, aunque 7. recurvata esta adaptada a ambientes aridos
y semiaridos donde la sequia es un fenomeno comun (Martorell y Ezcurra, 2007; Guevara-
Escobar et al., 2011).

En el area de estudio, T. recurvata florece en la temporada de lluvias (verano) y los
frutos maduran durante el otoflo, cuando las precipitaciones disminuyen. Sin embargo,
debido a que T. recurvata muestra el sindrome de hoja estrecha, una adaptacion a la
recoleccion de niebla (Martorell y Ezcurra, 2007; Guevara-Escobar et al., 2011), y la niebla
y el rocio pueden prolongar la fotosintesis y el estado hidrico durante la sequia en algunas
bromelias epifitas (Chavez-Sahagun et al., 2019), los aportes de agua de rocio y niebla
invernal podrian ser importantes para el establecimiento de plantulas de 7. recurvata bajo
condiciones actuales.

Se estudid la supervivencia y el crecimiento de plantulas viviparas de 7. recurvata.
Aragdn-Gastelum et al. (2017b) sugirieron que la viviparidad podria ser un error si
representa solo una germinacion precoz y las plantulas no sobreviven, pero que podria
representar una ventaja potencial al tener un comienzo temprano si las plantulas se
dispersan durante los dias lluviosos en otofio o en los dias de niebla en invierno. Se evalud
la supervivencia de grupos de plantulas viviparas de 7. recurvata en ramas de P. laevigata
y se encontr6 que al menos una plantula por grupo sobrevivié en un 43% en condiciones
control y 4% en condiciones de calentamiento después de dos afios. Por lo tanto, la
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viviparidad en 7. recurvata parece ser un eficiente mecanismo bajo condiciones actuales,
pero no para superar las condiciones de futuros escenarios de calentamiento. Con base en
estos resultados, se sugiere que 7. recurvata podria disminuir o estar ausente en areas
actuales como consecuencia del calentamiento, y que no podria cambiar su distribucion
hacia el sur de los tropicos porque estd adaptada a ambientes aridos y semiaridos donde la
niebla puede ser una importante fuente de agua (Martorell y Ezcurra, 2007; Guevara-
Escobar et al., 2011). Se han encontrado efectos negativos del calentamiento inducido en la
supervivencia de plantulas plantas desérticas terrestres de la parte sur del Desierto
Chihuahuense, tales como Echinocactus platyacanthus, Ferocactus histrix y Stenocactus
coptonogonus (Aragon-Gastélum et al., 2017 a). Este estudio sugiere que las temperaturas
elevadas amenazan la persistencia de las poblaciones naturales de 7. recurvata. Sin
embargo, debido a que 7. recurvata también se considera un parasito estructural de sus
hospederos (Claver et al., 1983; Flores-Palacios et al., 2014; Soria et al, 2014), es probable
que el calentamiento global reduzca el problema de parasitismo estructural de esta especie

sobre P. laevigata y otros forofitos de la region.

Conclusiones

Tillandsia recurvata puede ser una excelente planta modelo para estudiar el calentamiento
global, debido a su amplia distribucién a lo largo del continente americano, con sus
caracteristicas propias podria estudiarse en una escala geografica mas grande. Nuestros
hallazgos proporcionan nuevas ideas sobre los cambios en la supervivencia y el crecimiento

de plantas bajo escenarios de calentamiento. Nuestro prototipo de cdmara de calentamiento
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tuvo éxito para inducir calentamiento, por lo tanto, se sugiere su uso para otras epifitas de
similar o menor tamafio. A su vez, estas camaras de calentamiento pasivo podrian ser utiles
para estudiar el efecto de calentamiento en especies en peligro de extincion. Las tasas de
supervivencia y crecimiento de plantulas de 7. recurvata después de dos anos fueron
negativamente afectadas por el calentamiento inducido. Este estudio es pionero en evaluar
experimentalmente el impacto del calentamiento en la anatomia, supervivencia y
crecimiento de especies epifitas en campo. Nuestra aportacion provee nuevos hallazgos
acerca de los cambios en supervivencia y crecimiento bajo escenarios de calentamiento
global. Sin embargo, todavia hay desafios que deben superarse antes de que podamos hacer
prondsticos realistas para esta especie epifita, ya que el aumento de la temperatura no
ocurre de forma aislada de otros factores (por ejemplo, sequia, cambios fenoldgicos que
afectan la polinizacion, etc.). La combinacion de estos factores permitiria la identificacion
de posibles efectos sinérgicos o contrastantes, los cuales permitirian mejores predicciones

de las respuestas de las especies a las condiciones climaticas futuras.
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Capitulo 4

Conclusiones generales

Tillandsia recurvata ha desarrollado adaptaciones que le permiten establecerse bajo
condiciones donde otras epifitas no podrian hacerlo. Ejemplo de esto es el fendémeno de la
viviparidad. En los dos afios estudiados, las semillas mostraron 100% de viviparidad. Las
semillas germinaron dentro de los frutos y en el 66 + 11.56% de los grupos de semillas
germinadas, al menos una plantula se mantuvo viva por un afio en la planta hospedera
mezquite (Prosopis laevigata).

Es probable que las plantulas viviparas tengan menor riesgo de morir por la
desecacion inducida por las altas temperaturas y la baja precipitacion, en comparacion con
las semillas germinadas en los hospederos, debido a que al momento de dispersarse tienen
un mayor tamafio y mayor capacidad de obtener recursos.

Una ventaja potencial mas de la viviparidad es la presencia de raices de anclaje
inmediatamente después de la dispersion de las plantulas, en comparacion con semillas no
viviparas de T. recurvata, en las cuales la raiz esta ausente cuando ocurre la germinacion y
emerge semanas o meses después del desarrollo del hipocétilo.

La viviparidad podria proporcionar a las plantulas un tiempo extra para crecer
anticipadamente la raiz, lo cual podria ser ventajoso en condiciones aridas donde la
temporada de lluvias es corta. Ademas, la viviparidad podria permitir que las plantulas
tengan un sistema de raices activo con mayor crecimiento antes de que ocurra la

germinacion ordinaria, y proporcionar a las plantulas un crecimiento anticipado.
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La incidencia de viviparidad puede ser un rasgo adaptativo que aumente las
poblaciones de 7. recurvata en el sur del Desierto Chihuahuense, ya que en esta region la
epifita llega a alcanzar hasta 0.4 Ton/Ha de biomasa en los arboles de P. laevigata.

El prototipo de camara utilizado tuvo éxito para inducir calentamiento en plantulas
de T. recurvata, por lo tanto, se sugiere su uso para otras epifitas de similar o menor
tamano. Se encontraron diferencias significativas entre calentamiento inducido y control
para la temperatura maxima (3.4°C) y para la temperatura promedio diaria (1.0°C). El
incremento en la temperatura promedio diaria en las camaras de calentamiento concuerda
con predicciones realizadas para la parte semiarida del centro de México para finales del
2030.

La tasa de supervivencia y el crecimiento de plantulas de 7. recurvata después de
dos afios fueron afectados en los controles, pero el efecto fue mas negativo bajo
calentamiento inducido. Es decir, si de manera natural el establecimiento de plantulas de
esta especie es bajo, bajo calentamiento inducido es aun mucho mas bajo.

Este estudio es pionero en evaluar experimentalmente el impacto del calentamiento
en la supervivencia y crecimiento de especies epifitas en campo. Esta investigacion provee
nuevos hallazgos acerca de los cambios en supervivencia y crecimiento bajo escenarios de
calentamiento global.

Existen atin desafios que deben superarse para poder hacer prondsticos mas realistas
en esta especie epifita, ya que el aumento de la temperatura no ocurre de forma aislada de
otros factores (por ejemplo, sequia, cambios fenologicos que afectan la polinizacion, etc.).

Si se combinaran estos factores, se permitiria la identificacion de posibles efectos
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sinérgicos o contrastantes, los cuales podrian mejorar aun las predicciones de las respuestas

de las epifitas a las condiciones climaticas futuras.
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