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Acumulación nocturna de acidez titulable por Tillandsia makoyana (Bromeliaceae), 
epífita de la selva baja caducifolia
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Resumen. Se estudió la bromelia epífita Tillandsia makoyana para 
evaluar la contribución de los factores ambientales agua, temperatura 
y luz en la expresión del metabolismo ácido de las Crasuláceas. En 
particular, se determinaron la acumulación nocturna de ácido málico, 
la temperatura máxima de la hoja en respuesta al riego y la cantidad 
de luz incidente. Los tratamientos de riego y luz directa determi-
naron la mayor acumulación nocturna de acidez titulable (24,52 ± 
0,34 mmol H+/m2), mientras que aquella en las plantas sin riego y 
bajo sombra fue 59% menor. Los resultados ilustraron una respuesta 
rápida de la actividad fotosintética a la disponibilidad de agua en 
Tillandsia makoyana, especie originaria de un ambiente donde este 
factor ambiental es muy fluctuante.

Palabras clave: Chamela; Epífitas; Metabolismo ácido de las cra-
suláceas; Relaciones hídricas; Sombra.

Abstract. The epiphytic bromeliad Tillandsia makoyana was stud-
ied to assess the contribution of the environmental factors, water, 
temperature, and light, to the expression of the Crassulacean acid me-
tabolism. In particular, nocturnal titratable acidity accumulation and 
maximum leaf temperature were measured in response to watering 
and incident light. Plants that were watered and exposed to direct 
sunlight had the highest nocturnal accumulation of titratable acid-
ity (25.52 ± 0.34 H+/m2), while those without irrigation and shaded 
showed a 59% reduction in their titratable acidity. Our results illus-
trated a rapid response of the photosynthetic activity to water avail-
ability in Tillandsia makoyana, a native species from an ecosystem 
where this environmental factor fluctuates greatly. 
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INTRODUCCIÓN
Las plantas epífitas poseen adaptaciones morfológicas, ana-

tómicas y fisiológicas que les permiten resistir las condiciones 
generalmente secas del dosel. Estas adaptaciones incluyen la 
fotosíntesis mediada por el metabolismo acido de las crasulá-
ceas (CAM), la suculencia en hojas y la presencia de tricomas 
epidérmicos (Andrade et al., 2004; Reyes-García y Griffiths, 
2009). Por ejemplo, en bromelias epífitas CAM, el potencial 
hídrico foliar disminuye durante la noche por la acumulación 
de ácidos orgánicos, lo que incrementa su capacidad de absor-
ber el rocío matinal que es canalizado hacia los estomas por los 
tricomas foliares (Griffiths, 1988; Andrade, 2003). Se ha esti-
mado que el 57% de las plantas epífitas presentan CAM y que 
tienden a ser más abundantes que las epífitas C3 en los sitios 
más expuestos del dosel y en los bosques más secos (Benzing, 
1987; Zotz, 2004). 

Por su parte, los distintos ambientes luminosos que se pre-
sentan en el dosel han dado origen a una estratificación de 
las especies epífitas (Andrade et al., 2004; Lüttge, 2004). Por 
ejemplo, las especies con hojas más pequeñas pero con elevada 
suculencia y superficies más glaucas son más frecuentes en los 
estratos más expuestos. En contraste, las hojas de las especies 
que habitan las partes más sombreadas del dosel tienden a 
presentar láminas con una mayor superficie pero menor grosor 
y, en consecuencia, un menor grado de suculencia, además de 
una concentración mayor de clorofila que sus contrapartes de 
hábito más expuesto.

Para conocer la respuesta a la luz y a la disponibilidad de 
agua en la expresión del CAM por la epifita Tillandsia mako-
yana (Bromeliaceae), especie de la selva baja caducifolia, se 
determinaron su acumulación nocturna de ácido málico y la 
temperatura máxima foliar en función de la disponibilidad de 
estos dos factores ambientales. 

MATERIALES Y MÉTODOS 
El estudio se realizó en la selva baja caducifolia de la Esta-

ción de Biología Chamela (19° 30’ N, 105° 03’ O) de la Uni-
versidad Nacional Autónoma de México, la cual forma parte 
de la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala, donde cerca 
del 80% de la precipitación anual (746 mm) ocurre de julio a 
octubre y la temperatura media es de 25 °C (Bullock, 1986; 
datos climáticos de la Estación). 

El 7 de noviembre de 2011 se obtuvieron individuos de 
Tillandsia makoyana Baker (sensu Espejo-Serna et al., 2004) 
con buena vitalidad, que habían sido derribados por el hura-
cán Jova el 12 de octubre de 2011 (Bravo y Hernández, 2011). 
Las plantas, de aproximadamente 30 cm de alto y 30 cm de 
diámetro, fueron colocadas en superficies firmes de concreto y 
sostenidas con rocas pequeñas de tal manera que el eje de cada 
roseta tuviera una posición ortogonal al piso. En esa posición, 
las plantas fueron aclimatadas durante dos días a la luz directa 

del sol (805 ± 2 µmol/m2/s, medido a medio día del 7 al 10 de 
noviembre de 2011, con un cuantómetro LI-190S; LI-COR 
Lincoln, Nebraska, EEUU) o a la sombra proyectada por un 
edificio aledaño y por árboles circundantes (210 ± 2 µmol/
m2/s). Al mismo tiempo se estableció un tratamiento de riego 
(200 mL de agua corriente por planta depositados cuidado-
samente en cada roseta con un movimiento en espiral de tal 
manera que todo el líquido quedara contenido en el tanque de 
la planta) para la mitad de las plantas de cada grupo. 

 La actividad fotosintética de las plantas se estimó por me-
dio de la acumulación nocturna de acidez titulable (H+; Os-
mond et al., 1994). El 10 de noviembre de 2011 a las 18:00 y 
el 11 de noviembre de 2011 a las 6:00 h se tomaron muestras 
de hoja de cada una de las plantas con un sacabocados (área 
de 1,5 cm2). Las muestras fueron puestas en etanol (80% v/v) 
y hervidas en 10 mL de agua sin dejar que ésta se evaporara 
por completo, antes de ser homogeneizadas en un mortero y 
aforadas a 50 mL con agua destilada. La solución del macera-
do se tituló con una solución acuosa de NaOH (0,01 N) hasta 
alcanzar pH neutro. Por su parte, la temperatura superficial 
de las plantas se midió a medio día durante el estudio con 
un termómetro infrarrojo OMEGAETTE OS542 (Omega 
Engineering, Stamford, CT, EEUU). 

El desempeño de T. makoyana bajo los distintos trata-
mientos de luz y riego fue comparado mediante un análisis 
de varianza de dos vías, seguido de pruebas pareadas de Tukey 
(P<0,05) usando Sigmaplot 12 (Systat Software, Richmond, 
California, EEUU). Los datos se muestran como media ± 1 
E.E. (n = 5 plantas por tratamiento). 

RESULTADOS
La acumulación nocturna de ácidos orgánicos por Tilland-

sia makoyana respondió a la interacción de la luz y el riego 
(Tabla 1). Las plantas expuestas a insolación directa y que re-
cibieron riego presentaron la mayor acumulación nocturna de 
ácidos orgánicos (24,52 ± 0,34 mmol H+/m2; Fig. 1). La acu-
mulación nocturna más baja de ácidos orgánicos (59% menor 

Tabla 1. ANOVA de dos vías de la respuesta de la acumulación 
nocturna de acidez titulable y de la temperatura superficial en Til-
landsia makoyana bajo la sombra o expuestas a la luz directa del 
sol y sometidas a dos condiciones de riego.
Table 1. Two-way ANOVA of the response to the nocturnal accu-
mulation of titratable acidity and superficial temperature in Tillandsia 
makoyana under the shade or exposed to direct solar radiation after 
exposure to two irrigation conditions. 

Acidez titulable Temperatura superficial
G.L. F P F P

Luz 2 157,971 < 0,001 642359 < 0,001
Riego 1 912,013 < 0,001 19,827 < 0,001
Luz × Riego 2 62,754 < 0,001 1,132 0,350
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que la más alta) fue observada en las plantas mantenidas a la 
sombra y sin riego (Fig. 1).

La temperatura superficial de las hojas también respondió a 
la exposición a la luz y al riego (Tabla 1). En este caso la mayor 
exposición y la falta de riego resultaron en la temperatura más 
alta (42,2 ± 0,3 °C), mientras que la menor temperatura (31,2 
± 0,1 °C), se obtuvo en las plantas regadas bajo sombra (Fig. 1). 

DISCUSIÓN
Tillandsia makoyana presenta su máxima acumulación noc-

turna de acidez titulable durante la estación de lluvias de ju-
lio a octubre (Reyes-García et al., 2008, 2011; Reyes-García 
y Griffiths, 2009). Aquí se observó, de manera similar, que 
los individuos expuestos a riego presentaron una mayor acu-
mulación de ácidos orgánicos que las plantas sin riego. Sin 
embargo, contrastó el hecho de que las plantas expuestas a la 
insolación directa presentaran un mejor desempeño que aque-
llas bajo sombra, debido a que un aumento en el índice de 
área foliar en el dosel durante la época de lluvias causa que la 
disponibilidad de luz en el mismo sea relativamente baja en 
Chamela, pudiendo alcanzar solo entre 20 y 30% del flujo de 
fotones fotosintéticos máximo (Nobel y de la Barrera, 2004). 

Además de que la precipitación es marcadamente esta-
cional, la disponibilidad de agua en el dosel ocurre en pulsos 
(Murphy y Lugo, 1986; Andrade y Nobel, 1997). Las plantas 

epífitas son capaces de sobrellevar esta irregularidad en la dis-
ponibilidad de agua disminuyendo rápidamente su actividad 
fotosintética en respuesta a la sequía. Esto se puede deber al 
cierre de los estomas mediado por el ácido giberélico (Aceve-
do et al., 1983; Stancantoa et al., 2001; Graham y Andrade, 
2004). Paralelamente, estas plantas son capaces de recuperar 
rápidamente su función fisiológica cuando el agua vuelve a 
estar disponible. Por ejemplo, el cactus hemiepífito H. undatus 
expuesto a una sequía de dos semanas recupera su tasa máxi-
ma de intercambio gaseoso ocho días después de reiniciar el 
riego (Nobel y de la Barrera, 2002).

La temperatura superficial de las hojas medida al medio día 
fue menor en las plantas con riego que en aquellas sin riego, lo 
que podría atribuirse a una pérdida de calor por transpiración 
diurna en esta especie CAM inducida por el riego (Hartsock 
y Nobel, 1976; Andrade et al., 2007). Sin embargo, T. makoya-
na se reporta como una especie CAM estricta que no realiza 
intercambio gaseoso durante el día aún bajo condiciones de 
buen riego (Mooney et al., 1989, Reyes-García et al., 2008). 
En este caso, la diferencia de temperatura observada podría 
deberse a pérdida de calor latente durante la evaporación del 
agua contenida en el tanque de las plantas. 

En plantas CAM, la acumulación nocturna de acidez ti-
tulable (ΔH+) responde directamente al flujo de fotones inci-
dente sobre las plantas durante el día anterior (Andrade et al., 
2007). En este estudio el flujo de fotones no influyó de manera 
sustancial en ΔH+, pues un aumento cercano al 400% en dicho 
flujo apenas produjo un incremento en la acumulación ΔH+ 

de 33% en plantas con riego y de 16% en plantas con sombra. 
En contraste, para T. usneoides la máxima ΔH+ ocurre bajo 125 
µmol/m2/s y se inhibe sustancialmente bajo flujos de fotones 
mayores o menores (Martin et al., 1986). La amplitud del flujo 
de fotones adecuada para la fotosíntesis en T. makoyana pro-
bablemente es el resultado de su adaptación a los niveles de 
luz presentes en la parte media del dosel donde habita (Reyes-
García y Griffiths, 2009). 

En este estudio se confirmó que las plantas epífitas, como 
Tillandsia makoyana, responden de manera muy rápida a la 
disponibilidad de agua. Futuras investigaciones deberían con-
siderar a otras especies, como T. rothii que crece en las partes 
más externas del dosel o Achmea bracteata de hábito terrestre. 
Esto permitiría conocer las diferentes adaptaciones que han 
desarrollado estas especies del bosque seco. 
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Fig. 1. Acumulación nocturna de acidez titulable y temperatura 
máxima superficial de T. makoyana en respuesta al riego y a la 
exposición a la luz solar. Los datos se muestran como promedio 
± E.E. (n = 5 individuos) para plantas que recibieron insolación 
directa (L) o que estaban bajo sombra (l) y que fueron regadas (R) 
o tuvieron el riego suspendido (r).
 Fig. 1. Nocturnal accumulation of titratable acidity and maximum su-
perficial temperature of Tillandsia makoyana in response to irrigation 
and exposure to solar radiation. Data are the means ± S.E. (n = 5 
individuals) for plants that received direct solar radiation (L), or were 
shaded (l), and were either irrigated (R) or not (r).
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