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RESUMEN

Evaluamos el efecto de la temperatura, la disponibilidad hidrica, y la altitud sobre la germinacién de tres especies
de bromelias epifitas: Guzmania glomerata, G. stenostachya'y Werauhia macrochlamys. En condiciones controladas,
la disponibilidad hidrica no afecté significativamente la germinacién, pero el aumento de temperatura redujo el
éxito germinativo, especialmente en Guzmania. En campo, la germinacién fue significativamente menor en sitios
de menor altitud, replicando los efectos térmicos observados en laboratorio. W. macrochlamys mostré mayor
tolerancia térmica relativa. Estos resultados indican que la temperatura es un factor limitante clave para la
germinacion de bromelias epifitas y sugieren su valor como bioindicadores de cambio climatico en ecosistemas
neotropicales.

Palabras Clave: bosque montano, cambio climatico, epifitismo, gradiente altitudinal, tolerancia ambiental.

ABSTRACT

We evaluated the effect of temperature, water availability and altitude on the germination of three epiphytic
bromeliad species: Guzmania glomerata, G. stenostachya, and Werauhia macrochlamys. Under controlled
conditions, water availability did not significantly affect germination, but increased temperature reduced
germination success, especially in Guzmania. In the field, germination was significantly lower at lower-altitude
sites, mirroring the thermal effects observed in the laboratory. W. macrochlamys showed greater relative thermal
tolerance. These results indicate that temperature is a key limiting factor for the germination of epiphytic
bromeliads and suggest their potential as bioindicators of climate change in Neotropical ecosystems.
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INTRODUCCION

En los ultimos afios, ha aumentado significativamente
el interés cientifico por el cambio climatico, debido a las
consecuencias directas e indirectas que este fenémeno
impone sobre los organismos vivos y los ecosistemas que
habitan. Entre los efectos mas relevantes se encuentran la
redistribucién geografica de las especies y la disminucion
de la riqueza biolégica. Segun Nufiez et al. (2019), las
respuestas de la biodiversidad al cambio climatico
son altamente variables entre grupos taxondémicos y
dependen del tipo de habitat que ocupan. En un meta-
analisis global, Nufiez et al. (2019), evidenciaron que los
efectos del aumento de temperatura sobre las plantas
fueron menores en comparacién con los vertebrados,
independientemente del rango térmico evaluado.

Entre los grupos vegetales considerados mas
vulnerables al cambio climatico se encuentran las epifitas,
cuyas estrategias de vida dependen estrechamente de
las condiciones atmosféricas para la absorcién de agua
y nutrientes. Dentro de este grupo, las bromelias epifitas
destacan por suabundancia en ecosistemas neotropicales
y su potencial como bioindicadores climaticos, aunque
aun son escasamente estudiadas en este contexto. Este
grupo presenta dos tipos morfoldgicos principales: las
bromelias tipo tanque, que poseen hojas superpuestas
que forman cavidades capaces de almacenar agua, y las
bromelias atmosféricas, cuyas hojas delgadas y erectas
estan adaptadas para captar humedad directamente del
aire.

Una etapa critica para la supervivencia de estas
plantas es la germinacion, definida como el proceso
en el que el embrién se desarrolla hasta formar una
plantula funcional (Ravikumar 2018). Dada la ausencia
de contacto con el suelo y la fuerte dependencia de
microclimas, las semillas de bromelias epifitas son
particularmente sensibles a variaciones en temperatura,
humedad y presién de vapor. La morfologia foliar (tanque
vs. atmosférica) podria modular sus requerimientos
germinativos, lo que refuerza su utilidad como modelos
de estudio frente a condiciones ambientales cambiantes.

Las semillas de bromelias presentan una serie de
particularidades morfofisiolégicas que afectan su
germinacion: su tamafio extremadamente reducido y su
dispersién anemodcora exigen condiciones ambientales
especificas; su patrén germinativo es inusual, ya que
carecen de una radicula visible y en su lugar presentan

una expansién hipocotilar que sefiala el inicio del proceso
(Garcia et al. 2006); y la germinacién puede ocurrir en un
rango amplio de tiempo, entre 7 y 45 dias, con variacion
interespecifica. Asimismo, se ha documentado que las
altas temperaturas durante el desarrollo temprano
pueden disminuir el tamafio, cantidad y fertilidad de
las semillas, retrasar la germinacién y reducir el vigor
en diferentes cultivos (Reed 2022). La latencia, en este
sentido, funciona como una estrategia adaptativa que
evita la germinacién bajo condiciones desfavorables
(Klupczynhska & Pawtowski 2021; Reed 2022).

Muller et al. (2017) sugieren que, ante escenarios
de aumento térmico, muchas especies epifitas podrian
experimentar desplazamientos en su distribucién
geograficaoadaptarseanuevascondicionesambientales.
En estudios previos, se ha observado que altos niveles
de humedad aceleran la germinacién, mientras que una
combinaciéon de temperaturas elevadas y baja presiéon
de vapor también puede incrementar la proporcion de
germinacion (Winkler 2005; Goodge 2009).

Por otra parte, la temperatura regula multiples
procesos germinativos, como la velocidad de imbibicién,
la liberacién de electrolitos, la movilizacion de reservas
y el vigor de las plantulas. Estos efectos se deben a su
influencia directa sobre la cinética de las reacciones
bioquimicas, lo cual impacta la uniformidad y éxito del
establecimiento vegetal (Pellizaro Moresco 2021; Pacheco
et al. 2013; Ataide et al. 2013). Por ello, es fundamental
determinar las condiciones térmicas O&ptimas para
evaluar el vigor y éxito germinativo, ya que estos factores
condicionan la supervivencia de las especies en su
entorno (Pellizaro Moresco 2021; Marcos 2015).

Con base en lo anterior, el presente estudio tuvo como
objetivo evaluar el efecto de diferentes temperaturas y
niveles de humedad sobre la germinacién de semillas de
Guzmania stenostachya, Guzmania glomerata y Werauhia
macrochlamys, asi como determinar el nimero de dias
requeridos para su germinacién en cada tratamiento
experimental.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio y especies

Este estudio se realizd con semillas de bromelias epifitas
recolectadas en la Reserva Forestal Fortuna (RFF),
provincia de Chiriqui, Panama, en poblaciones naturales
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ubicadas a lo largo del sendero Jorge L. Aralz, en los
sectores de Palo Seco y El Lazo. La fase de laboratorio
se llevé a cabo en la Universidad Auténoma de Chiriqui,
mientras que los ensayos de campo se implementaron
en un gradiente altitudinal dentro de la RFF (1200, 900 y
500 m s.n.m.).

Se seleccionaron tres especies epifitas: Guzmania
glomerata, Guzmania stenostachya y Werauhia macrochlamys,
las cuales presentan distintas caracteristicas morfoldgicas
y fisioldgicas relevantes para el estudio de su germinacion
bajo diferentes condiciones ambientales.

Ensayos en laboratorio

Se establecieron dos experimentos independientes en
camaras de crecimiento para evaluar el efecto de (a)
la disponibilidad hidrica y (b) la temperatura sobre la
germinacion.

Previo a la siembra, las semillas fueron desinfectadas
siguiendo los protocolos de Correa & Zotz (2014) y Muller
etal.(2017): se les retir6 el apéndice plumoso, se trataron
con alcohol al 70 % durante dos minutos, con hipoclorito
de sodio al 2% por cinco minutos, y se enjuagaron con
agua destilada estéril. Luego se sembraron en platos Petri
con papel filtro humedecido con 2 ml de agua destilada,
dentro de una camara de flujo laminar esterilizada. En
cada tratamiento, se colocaron 20 semillas por plato,
con cinco réplicas por especie (100 semillas por especie
y tratamiento).

a) Regulacién hidrica: Las semillas se incubaron a
una temperatura constante de 23°C y se sometieron

a tres regimenes de hidratacion: (1) riego diario hasta

la germinacion, (2) riego solo durante los primeros

20 dias, y (3) riego solo durante los primeros 10 dias.

En total se sembraron 900 semillas (3 especies x 3

tratamientos x 100 semillas).

b) Temperatura: Las semillas se regaron
diariamente en todos los tratamientos y se incubaron

a tres temperaturas constantes: 23°C, 26°C y 29°C.

Se empled el mismo disefio experimental, totalizando

900 semillas nuevamente.

Ambos experimentos se llevaron a cabo en camaras
climaticas Kenton® con un fotoperiodo de 12 horas luz
/ 12 horas oscuridad. La germinacion fue monitoreada
diariamente durante 45 dias. El éxito germinativo se
calculé como el porcentaje de semillas germinadas por
placa, considerando el ndmero inicial (20 semillas) por
réplica.
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Ensayos en campo
Paraevaluar el efecto delaumento térmico en condiciones
naturales, se disefi® un experimento de trasplante
altitudinal. Las semillas recolectadas en la RFF (1200 m
s.n.m.) fueron sembradas en tres sitios: 1200 m (control),
900m y 500m s.n.m. En cada sitio, se seleccionaron
arboles hospedero y se fijaron 16 semillas por especie,
adheridas con goma fria al remanente del apéndice
plumoso. Cada altitud incluyé un total de 64 semillas
por especie (192 por sitio, 576 en total). El monitoreo de
germinacion se realizd cada tres dias durante 45 dias.
Las condiciones ambientales (temperatura, humedad
relativa, radiacion y precipitacion) fueron registradas
mediante sensores automaticos HOBO®, instalados en
cada sitio experimental para caracterizar los microclimas
asociados a la altitud.

Anadlisis de datos

Los datos de germinacion, expresados en porcentajes,
fueron analizados mediante modelos lineales
generalizados de efectos mixtos (GLMM) usando el
paquete nlme en R (versién 4.3.2). En todos los modelos,
se incluyd como efecto fijo el factor experimental
(tratamiento hidrico, temperatura o sitio) y como efecto
aleatorio la especie, para controlar la variabilidad
interespecifica. La significancia de los efectos se evalud
mediante pruebas t de Wald sobre los coeficientes
ajustados. Los modelos fueron ajustados por maxima
verosimilitud (ML), y se reportaron los valores de AIC,
coeficientes fijos, errores estandar y valores p. La validez
de los modelos fue evaluada visualmente a partir de los
residuos estandarizados.

RESULTADOS

El analisis del experimento de regulacion hidrica mediante
un modelo lineal mixto no reveld un efecto significativo
del tratamiento sobre la germinacién de las semillas
(B =-0,059; p = 0,677). A pesar de que el modelo presenté
un ajuste adecuado (AIC = 308,03), las diferencias entre los
grupos con riego continuo, riego durante 20 dias y riego
durante 10 dias no alcanzaron significancia estadistica
(Fig. 1A).

El andlisis del efecto de la temperatura sobre la
germinaciéon de bromelias epifitas mostré un patrén
marcadamente negativo (Fig. 1B), con una reduccién
significativa del porcentaje de germinacién a medida que
aumenté la temperatura (B = -8,44; p < 0,001).
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FIGURA 1. (A.) Germinacién de Werauhuia macrochlamys, Guzmania stenostachya y Guzmania glomerata bajo tres condiciones
de riego de agua. Tratamiento R1 representa riego diario hasta la germinacion, tratamiento R2 representa riego solo durante
los primeros 20 dias y tratamiento R3 representa riego solo durante los 10 primeros dias. (B.) Germinacion de Werauhuia
macrochlamys, Guzmania stenostachya y Guzmania glomerata bajo distintas condiciones de temperatura a los 23 °C, 26 °Cy 29
°C. (C.) Germinacién de Werahuia macrochlamys, Guzmania stenostachya y Guzmania glomerata tras su trasplante en tres sitios a
lolargo de un gradiente altitudinal: Fortuna 1200 m (control), Palo Seco 900 my Lazo 500 m s.n.m. Nota: Los graficos presentan
medias ajustadas del modelo con sus intervalos de confianza. / (A.) Germination of Werauhuia macrochlamys, Guzmania
stenostachya, and Guzmania glomerata under three irrigation conditions. Treatment R1 represents daily irrigation until
germination, treatment R2 represents irrigation only during the first 20 days, and treatment R3 represents irrigation only
during the first 10 days. (B.) Germination of Werauhuia macrochlamys, Guzmania stenostachya, and Guzmania glomerata under
different temperature conditions at 23 °C, 26 °C, and 29 °C. (C.) Germination of Werahuia macrochlamys, Guzmania stenostachya,
and Guzmania glomerata after transplanting at three sites along an altitudinal gradient: Fortuna 1200 m (control), Palo Seco
900 m, and Lazo 500 m a.s.l. Note: The graphs present adjusted model means with their confidence intervals.
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Especificamente, el sitio de mayor altitud (Reserva
Forestal Fortuna (RFF), 1200m s.n.m.) presentd los
mayores valores de germinacién, mientras que a menor
altitud (Palo Seco (PS) a 900 m y Sendero El Lazo (EL) a
500 m), los porcentajes disminuyeron de forma marcada,
replicando la tendencia observada en los ensayos de
temperatura en laboratorio (Fig. 1C).

DISCUSION

Germinacion por estrés hidrico

El valor promedio de germinacién fue elevado (intercepto
= 94,18), y la variacién entre especies se mantuvo baja
(desvio estandar del efecto aleatorio = 4,25), lo que
sugiere un patrén generalizado de respuesta positiva a la
germinacion bajo condiciones controladas. La dispersion
residual también fue relativamente baja, lo que indica
consistencia entre réplicas.

No obstante, se observaron diferencias en
la germinacién entre especies, siendo Werauhia
macrochlamys 'y Guzmania stenostachya las que
presentaron porcentajes germinativos superiores en
comparacién con G. glomerata. Este patrén sugiere que
algunas especies poseen mecanismos fisioldgicos que
les permiten germinar de manera mas eficiente incluso
bajo condiciones de humedad limitada, una estrategia
adaptativa relevante en habitats donde la disponibilidad
de agua es altamente variable. Estas observaciones son
congruentes con lo reportado por dos Santos (2023),
quien documenta respuestas especificas al estrés hidrico
entre bromelias epifitas del mismo género. En el caso de
Tillandsia flexuosa, se ha observado una alta resistencia
a la sequia en etapas tempranas de desarrollo, en
contraste con T. fasciculata, mas sensible a condiciones
secas (Bader 2009).

La literatura sugiere que la germinacién de especies
epifitas estd estrechamente ligada a condiciones
microclimaticas particulares (Garcia et al. 2006; Winkler
2005; Correa & Zotz 2014). La ausencia de un efecto
significativo del tratamiento hidrico en este estudio
puede explicarse por el hecho de que todos los
tratamientos incluyeron hidratacién durante al menos los
primeros 10 dias a 23 °C, periodo en el cual se activaron
los procesos germinativos. De hecho, la mayoria de las
semillas germinaron entre los dias 10y 11, lo que sugiere
que la fase critica del proceso ocurridé antes de que se
manifestaran condiciones limitantes de humedad. Esto
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apunta a una alta capacidad de respuesta inicial al agua
disponible, un rasgo que ha sido identificado como
crucial para la supervivencia en ambientes con humedad
episddica (Pellizaro Moresco 2021; Baskin & Baskin
1998). En conjunto, estos hallazgos apoyan la hipétesis
de que ciertas bromelias epifitas poseen mecanismos
de tolerancia temprana al estrés hidrico que podrian ser
clave en su éxito ecologico frente a escenarios de cambio
climatico.

Germinacién por temperatura

En promedio, un incremento de 3°C y 6°C por encima
de la temperatura O6ptima (23°C) redujo el éxito
germinativo en mas del 50% en ambas especies de
Guzmania, mientras que en Werauhia macrochlamys,
aunque también disminuy6 la germinacion, se mantuvo
por encima del 70% (Fig. 1B). El modelo lineal mixto
evidencid una relacién inversa clara entre temperatura y
germinacion, loqueindica que lastemperaturas mas altas
comprometen de forma severa la viabilidad germinativa,
especialmente en especies sensibles como G. glomerata
y G. stenostachya. Estos resultados se sostienen incluso
considerando la variabilidad entre especies (desvio
estandar del efecto aleatorio = 16,89).

Este patrén coincide con lo sefialado por Pellizaro
Moresco et al. (2021), quienes indican que cada especie
presenta un rango térmico éptimo para la germinacion,
siendo 23°C la temperatura que maximiza el porcentaje
y reduce el tiempo hasta la emergencia de plantulas.
Ademas, se encontraron diferencias significativas entre
las temperaturas aplicadas (p < 0.001), con una tendencia
clara: a mayor temperatura, menor porcentaje de
germinacion. Este comportamiento sugiere que incluso
incrementos térmicos moderados, como los proyectados
bajo escenarios de cambio climatico, podrian afectar
negativamente el reclutamiento natural de ciertas
bromelias. Sin embargo, la mayor tolerancia observada
en W. macrochlamys podria reflejar una mayor amplitud
del nicho térmico germinativo, atributo asociado a
especies con mayor plasticidad ecolégica (Fernandez-
Pascual et al. 2013; Donohue et al. 2010).

Por otro lado, aunque el porcentaje de germinacién
se mantuvo relativamente alto en W. macrochlamys bajo
temperaturas elevadas, se observé un aumento en el
tiempo requerido para la germinaciéon, lo que sugiere
la activacion de mecanismos de latencia o ralentizacién
fisioldgica. Este efecto ha sido documentado en diversas
especies, donde la temperatura no solo modula el éxito
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germinativo, sino también la duraciéon del proceso,
influenciado por la actividad enzimdtica y las tasas
metabdlicas (Valadares & Paula 2008; Ferreira et al. 2008).
La temperatura es, por tanto, una de las dimensiones
mas criticas del nicho de germinacién (Baskin & Baskin
1998; Benech-Arnold & Sanchez 1995), y su alteracién
puede afectar la regeneracidon natural, especialmente
en especies con nichos térmicos estrechos. Asi, nuestros
resultados refuerzan la idea de que el aumento de
temperatura representa una amenaza concreta para
la regeneracion de bromelias epifitas, aunque con
diferencias interespecificas que podrian influir en futuras
distribuciones altitudinales o en la resiliencia de las
poblaciones.

Germinacién en campo

Para corroborar los resultados obtenidos en condiciones
controladas, se evalué también la germinacién en
condiciones naturales de campo a lo largo de un
gradiente altitudinal. Los resultados indicaron que
no hubo diferencias significativas en el porcentaje de
germinacion entre las especies estudiadas (p = 0,435),
pero si se detectaron diferencias altamente significativas
entre los sitios experimentales (p < 0,001).

Por ejemplo, Werauhia macrochlamys alcanzé un
64 % de germinacién en la RFF entre los dias 11y 16, un
porcentaje menor que el registrado bajo condiciones
controladas, incluso en tratamientos de estrés hidrico o
a temperaturas de 26 y 29 °C. En Palo Seco, esta especie
alcanzé apenasun 34 % en el mismo rango de tiempo, y en
Sendero El Lazo solo un 9 %. De manera similar, Guzmania
stenostachya mostré un 47 % en la RFF, pero solo 22 % en
PSy 3% en EL. G. glomerata, por su parte, alcanzé 53 % en
la RFF entre los dias 11y 16, pero en PSlogr6 22 %y en EL
apenas 1%. Estas reducciones en campo confirman que
factores ambientales, como la temperatura, humedad
y presion de vapor, inciden significativamente sobre el
éxito germinativo, incluso en especies que mostraron
alta germinacion bajo condiciones controladas.

Las condiciones ambientales en campo imponen
multiples restricciones al establecimiento de plantulas,
desde la competencia por microhdbitats favorables
hasta la depredacion directa de semillas, un factor
documentado como causa importante de mortalidad
en etapas tempranas (Wenny 2000). Ademas, el
microambiente creado por el arbol hospedero también
puede condicionar el éxito germinativo, ya que las

bromelias epifitas muestran patrones de afinidad
por ciertas especies arbdreas que ofrecen mejores
condiciones de luz, humedad y estructura del sustrato
(Callaway et al. 2001; Martin 2024).

Los resultados aqui presentados también muestran
que, en comparacién con el laboratorio, la germinacién
en campo es mas lenta y menos eficiente. En estudios
previos se ha observado que algunas bromelias pueden
iniciar la germinacién tan solo tres o cuatro dias después
de la hidratacién en condiciones 6ptimas (Mantovani
& Iglesias 2005; Paulo & Paula 2018), mientras que
en campo, las condiciones fluctuantes y la menor
disponibilidad hidrica pueden inducir estados de latencia
o extender la fase germinativa. Tal como sefalan Xiao
et al. (2007) y Donohue et al. (2010), una germinacion
rapida podria ser ventajosa cuando las condiciones
iniciales permiten el establecimiento, pero en ambientes
impredecibles la latencia también representa una
estrategia adaptativa. De esta forma, tres dimensiones
clave determinan el valor adaptativo del comportamiento
germinativo: como via de escape ante condiciones
desfavorables del banco de semillas, como cobertura
ante entornos inciertos sobre el suelo, 0 como respuesta
sensible a sefiales ambientales 6ptimas (Baskin & Baskin
1998).

CONCLUSION

Los resultados de este estudio demuestran que la
germinacion de bromelias epifitas estd fuertemente
influenciada por la temperatura y las condiciones
ambientales, mientras que la disponibilidad hidrica
durante los primeros dias del desarrollo no mostré
efectos significativos bajo condiciones controladas.
Las tres especies evaluadas, Guzmania glomerata, G.
stenostachya 'y Werauhia macrochlamys, presentaron
una respuesta germinativa 6ptima a 23°C, con una
marcada disminucion a medida que la temperatura
se incrementd. En campo, esta tendencia se confirmo
mediante el descenso significativo de la germinacion en
sitios de menor altitud, donde las temperaturas fueron
mas elevadas. Aunque W. macrochlamys mostré mayor
tolerancia térmica relativa, las especies del género
Guzmania fueron particularmente sensibles, lo que
sugiere una vulnerabilidad diferenciada frente al cambio
climatico.
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Estos hallazgos refuerzan la importancia de
la temperatura como dimensién critica del nicho
germinativo en bromelias epifitas, y subrayan la
necesidad de considerar las etapas tempranas del ciclo
de vida en estudios de respuesta ecolégica al cambio
ambiental. Asimismo, se evidencia el potencial de estas
especies como bioindicadores funcionales, dado que
su éxito germinativo responde de manera predecible
a variables climaticas. En conjunto, los resultados
aportan informacién relevante para entender las
restricciones ecolégicas que podrian condicionar el
reclutamiento natural de estas plantas en escenarios
futuros, y constituyen una base valiosa para estrategias
de conservacién orientadas a especies sensibles a la
variabilidad térmica en ecosistemas neotropicales.
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