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ECOFISIOLOGIA

EL METABOLISMO ACIDO DE LAS CRASULACEAS:
DIVERSIDAD, FISIOLOGIA AMBIENTAL Y PRODUCTIVIDAD
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Resumen: México posee unagran diversidad de especies con € Metabolismo Acido de las Crasul&ceas (CAM). Las especiescon
este metabolismo pueden crecer en sitios donde la disponibilidad de agua es infrecuente como son las zonas &idas y semiédridas y
las copas de los érboles, o como hidrofitas en sitios con poca disponibilidad de CO2. Esta revision presenta aspectos metodol 6-
gicos, evolutivos, ecologicos y fisiolégicos de este tipo de fotosintesis. Ademads, se presentan datos de estudios recientes relacio-
nados con la influencia de las condiciones ambientales en el ciclo diario de la fotosintesis CAM. Finalmente, se presenta una
reflexion sobre la falta de estudios en la fisiologia de plantas CAM en México a pesar de su enorme diversidad.

Palabras clave: epifitas, indicadores ambientales, indice de productividad ambiental, isotopos estables, microambientes, plasti-
cidad fisiolégica.

Abstract: Mexico possesses a great species diversity of Crassulacean Acid Metabolism (CAM) plants. These plants can grow in
places where water is infrequent, such as arid and semi-arid zones, and tree canopies, or as aquatic plantsin places with low CO2
availability. This review presents methodological, evolutionary, ecological, and physiological aspects on CAM plants. Also, it
shows data from recent studies related to the environmental effect on changes in the photosynthesis CAM. Finally, we made a
consideration about the lack of studies on the physiology of CAM plantsin Mexico despite its enormous diversity.

Key words: environmental indicators, environmental productivity index, epiphytes, microenvironments, physiological plasticity,

stable isotopes.

| metabolismo &cido de las crasulaceas (CAM, siglas del

nombre en inglés) es un gjemplo de adaptacion al estrés
ambiental y se presenta en plantas de sitios con periodos de
escasa disponibilidad de agua o de COz. Este tipo de foto-
sintesis es uno de los tres encontrados en los tejidos de las
plantas vasculares para la asimilacion de CO: de la atmés-
fera(Taiz y Zeiger, 2002; Larcher, 2003). Lafotosintesis Cs
(ciclo Cs 0 de Calvin-Benson) se realiza en los cloroplastos
de todas las plantas con el uso de laenzimaribulosa 1, 5-
difosfato carboxilasa (rubisco) como catalizador de lareac-

cion del COz con laribulosa 1, 5-difosfato, y se llama asi
porque se producen dos moléculas de tres carbonos. La
fotosintesis C4 se presenta en plantas con una anatomia
foliar llamada ‘Kranz', caracterizada por tener células del
mesdfilo que rodean alas células que envuelven a haz vas-
cular, en un arreglo en forma de corona. En el citoplasma
de las células del mesdfilo el CO:z esligado a aceptor fos-
foenol piruvato (PEP, siglas en inglés) con € uso de la enzi-
ma fosfoenol piruvato carboxilasa (PEPC) y se producen
compuestos de cuatro carbonos, 10s cuales son transporta-
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dos a los cloroplastos de las células que envuelven el haz

vascular, donde seredliza el ciclo Cs (Taiz y Zeiger, 2002;

Larcher, 2003).

A diferencia de lafotosintesis Cs y Cs, en lafotosintesis
CAM las plantas fijan el CO2 principalmente por la noche
con el uso de laenzima PEPC, pero e producto de lareac-
cion de cuatro carbonos se almacena en vacuolas; luego,
durante el periodo de luz consecutivo se asimilael COz en
los cloroplastos por el ciclo Cs (Taiz y Zeiger, 2002;
Larcher, 2003). Aproximadamente 7% de | as plantas vascu-
lares presentan la fotosintesis CAM (que incluye plantas
del desierto, plantas acuaticas y epifitas), un porcentagje
mucho mayor que el de las plantas con la fotosintesis Ca
(aprox. 1%; Nobel, 1991a; Winter y Smith, 1996).

La fotosintesis CAM consiste en los siguientes pasos
metabdlicos (Winter y Smith, 1996):

e Por la noche: (1) Formacion del aceptor primario del
COg, fosfoenol-piruvato (PEP) a partir de carbohidratos
no estructurales en las células fotosintéticas; (2) fijacion
del CO: por la enzima PEP carboxilasa (PEPC) en el
citosol y sintesis del &cido mélico; (3) almacenaje del
acido mélico (como i6n malato) en la vacuola central de
las células fotosintéticas.

e Durante €l dia: (1) Liberacion del malato de la vacuola
hacia el citosol; (2) descarboxilacion del malato en el
citosol, liberacion de COz y formacion de compuestos de
tres carbonos (piruvato o PEP); (3) asimilacion del CO:
liberado en los cloroplastos por la enzima rubisco, segui-
da por €l ciclo de Calvin-Benson y la regeneracion de
carbohidratos de almacén o gluconeogénesis.

Existen variaciones al esquema anterior en las plantas
CAM, como diferentes descarboxilasas durante el dia, la
acumulacién de &cido citrico ademas de méalico, o diferen-
tes precursores de PEP (Winter y Smith, 1996). Sin embar-
go, esen larespuesta a ambiente donde CAM presenta una
mayor variacion en la amplitud de las diferentes fases de
este metabolismo, lo que hace dificil elaborar una defini-
cion correcta de la fotosintesis CAM (Holtum, 2002;
L ittge, 2004).

M etodologias par a detectar |a fotosintesis CAM

Titulacion del tejido macerado. La determinacién de los
cambios diarios en acidez tisular ha sido una medicion cor-
fiable delaactividad CAM y se ha practicado desde mucho
antes de que se hicieran mediciones de fijacion de CO.. El
incremento en laacidez tisular es proporcional ala concen
tracién de &cido malico en las vacuolas de las células, ya
que por cada molécula de CO:z fijada por una planta CAM
se produce una molécula de acido malico y dos iones de
hidrogeno (Nobel, 1988). Para medir la actividad CAM se
requiere hacer dos titulaciones del tejido, una a anochecer
y otra a amanecer, con una solucion acalina de KOH o
NaOH en concentraciones del 0.01-0.05 N (Osmond et al.,
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1994). Laacidificacion se expresa como el incremento noc-
turno del acido malico en unidades de equivalentes de aci-
dez o concentraciones de iones hidrogeno (H*) por peso
fresco, por area o por volumen de agua de los tejidos
(Medinaet al., 1989).

El pH del punto final de latitulacién depende del pK del
acido involucrado (pK = -log[K], donde [K] denota la con-
centracion de una base requerida para disociar 50% del
acido; Nelson y Cox, 2000). Como €l acido malico tiene un
pKide 3.4y un pKzde5.1a25°C, latitulacion apH 6.5 6
a 7 remueve 99% del H* que puede disociarse (Nobel,
1988; Osmond et. al., 1994). Para las especies que también
acumulan &cido citrico (Luttge, 2006), el cua tiene tres
carboxilos, se necesitaria titular hasta un pH de 8.4 para
remover lamayor parte de H*, yaque & pKs del &cido citri-
co es de 6.4 (Franco et al., 1990).

Cuando se recolectan muchas muestras y latitulacion no
se puede hacer inmediatamente se recomienda a macenar
las muestras en etanol a 80%, en hielo seco o en nitrégeno
liquido. Si se almacenan en etanol a 80%, las muestras
deben ser hervidas para evaporar el etanol y posteriormen-
te hervidas con agua para extraer €l &cido malico; también
las muestras congeladas deben ser hervidas con agua. En
todo caso debe evitarse la evaporacion total del aguay
enfriar el extracto antes de la titulacion (Osmond et al.,
1994).

Analisis enzimatico. El método enzimatico mas convenien-
te para determinar la concentracion de malato es con la
malato deshidrogenasa (Hohorst, 1965) y para determinar
la concentracion de citrato se usalacitrato liasa (Méllering,
1985). Por lo general, sdlo se requiere de un gramo del teji-
do fresco para estas determinaciones (Osmond et al.,
1994). Estos métodos son idoneos para la determinacién de
acidos organicos, pero mucho mas caros que la titulacion
del tgjido macerado.

Medicién de la asimilacion de COz. La mejor manera de
conocer laasimilacion real de COz de la atmosfera por las
plantas es midiendo el intercambio de gases con un anali-
zador de gases en €l infrarrojo (Nobel, 1988). Ademas, por-
que tanto el CO2 como €l vapor de agua absorben laradia
cion infrarroja, €l analizador de gases puede medir la tasa
de asimilacion de CO: y latasa de transpiracion de las plan-
tas (Osmond et al., 1994).

La curva de asimilacién de CO: clésica de Osmond
(1978) muestra cuatro fases en plantas bien irrigadas (figu-
ral). Lafase | corresponde ala asimilacion de COz y la
formacion de écidos orgéanicos por lanoche. En lafase I,
a inicio del periodo de luz, ocurre € cierre estomatico,
pero en algunas plantas se presenta un aumento en la con-
ductancia estométicay en la asimilacion de COgz, y se pre-
sume que estan involucradas la PEPC y la rubisco. En la
fase 111 los acidos orgéanicos son descarboxilados, se pre-
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Figura 1. Curva de asimilacién de COz2 de una planta CAM bien
irrigada. Se muestran las cuatro fases tipicas de la fotosintesis
CAM con las enzimas fijadoras de COz2 correspondientes.

senta la via Cs y se acumulan los azUcares y el amidon.
Cuando los &cidos orgénicos se agotan, los estomas se
abren nuevamentey ocurre lafase |V, cuando e CO: endé-
geno y exdgeno es fijado por la rubisco y por la PEPC
(Lambers et al., 1998). Lafigura 2 resume los patrones de
intercambio de gases para una especie de agave y tres espe-
cies de las tres subfamilias de cactaceas (Nobel, 1988;
Nobel y Bobich, 2002) y las variaciones en las cuatro fases.

Como la camara que se usa en |os analizadores de gases
en el infrarrojo es disefiada para hojas delgadas, se requie-
re modificarla para poder medir las hojas suculentas o los
tallos y frutos de las plantas CAM (Inglese et al., 1994,
Nobel y De la Barrera, 2002). Ademas, como para obtener
el intercambio de gases total en las cuatro fases de CAM se
necesita medir por ciclos de 24 h, se pueden disefiar cAma-
ras especiales para medir la asimilacion total de una plan-
ta, lo cual es posible con plantas pequefias, y obtener las
mediciones autométicamente (Graham y Andrade, 2004;
Cerveraet al., 2007).

| sGtopos estables del carbono. Otra herramienta importan-
te de uso reciente parala evaluacion de la plasticidad de las
plantas CAM a los cambios ambientales es la técnica de
isotopos estables del carbono (¥C y **C). Latécnica se basa
en que las enzimas carboxilantes (rubisco y PEPC) tienen
diferente afinidad por los is6topos “C y *C del COz. La
enzima PEPC que fija el COz en la noche no discriminay
fijael CO2 con ambos isdtopos, mientras que la rubisco fija
el COz con € isdtopo “C preferentemente (Goldstein et al.,
1996; Squeo y Ehleringer, 2004; Santiago et al., 2005). El
cociente *C sobre 2C de la muestra con respecto al mismo
cociente en un estandar (el indice *C o firmaisotopica del
carbono) se utiliza para diferenciar la via principa de
incorporacion del carbono en las plantas (Santiago et al.,
2005). Como las plantas CAM presentan fases en donde

ambas enzimas, PEPC y rubisco, intervienen dentro del
ciclo diurno de fijacién de COz, los valores de “*C estan
entre los de las plantas Cs y Ca (Griffiths, 1988). También,
las condiciones ambientales determinan en gran medida la
contribucién de la enzima carboxilante en la asimilacion de
COgz, puesto que las fases diurnas de asimilacién de CO:z
varian en funcién de la disponibilidad de agua, y cambios
en la irradiacion y la temperatura, entre otros factores
(Nobel, 1988). De esta forma, es posible usar la firmaiso-
tépica del carbono como un indicador de estrés o del efec-
to de condiciones ambientales contrastantes dentro de una
misma especie (Griffiths, 1988; Winter y Holtum, 2002;
Holtum et al., 2004). Por esto, debe considerarse la contri-
bucién del CO2 respiratorio por la noche, asi como la pér-
didadel CO: fijado la noche anterior en la descarboxilacion
delamananasiguiente (fase |1l de CAM), ya que laprime-
ra disminuye los valores de *C y la Ultima los aumenta
(Medinaet al., 1989).

Una combinacién de las técnicas de acidez tisular y de
los isotopos estables del carbono ayudaria a detectar plan-
tas con actividad CAM débil, las cuales tendrian un ©C

Figura 2. Patrones de intercambio de gases para (A) Agave deser -
ti (lalineade puntos muestra el intercambio gaseoso en condicio-
nes Optimas) y (B) especies de cactéceas de diferentes subfami-
lias. Modificado de Nobel (1988) y Nobel y Bobbich (2002).
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Figura 3. Evolucion de las plantas en la escala geol égica. Los eventos importantes en la evolucion de CAM se resal-

tan en negritas y con subrayados.

tipico de plantas Cs (Pierce et al., 2002; Zotz, 2002;
Holtum et al., 2004; Silvera et al., 2005). No obstante, €l
trabajo reciente de Griffiths et al. (2007) comprueba,
mediante mediciones simultaneas de intercambio de gases
y de los isbtopos estables *C y 0 en las diferentes fases de
CAM de Kalanchoe daigremontiana, que la discriminacion
a C en realidad aumenta en la fase | (cuando actla la
PEPC) y disminuye en la fase IV (cuando actlan ambas
enzimas carboxilantes). Esto haria que los valores de *C
no reflgjen exactamente la actividad CAM como ocurre en
plantas Cs, pero habria que comprobarlo con estudios en
Mas espeCies.

La evolucion del CAM

La viafotosintética Cs surgio tempranamente en la escala
geolégicay todas las plantas vasculares actuales descien-
den de una planta con este tipo fotosintético (Gil, 1986;
Griffiths, 1989; Raven y Spicer, 1996; Sage, 2002; Keeley
y Rundel, 2003; Giordano et al., 2005). Hace més de 420
millones de afios, €l cociente CO2/O:z en la atmésfera era
mucho mayor gque en el presente (Raven y Spicer, 1996), y
este cociente disminuyé al aumentar el nimero de organis-
mos fotosintéticos que liberan Oz a la atmdsfera, 1o que
provoco la ineficiencia actual de la enzima rubisco. Esta
enzima es poco eficiente en la carboxilacion porque ade-
més de fijar COz, cataliza una reaccion de oxigenacion en
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¢ ciclo de lafotorespiracion que no produce azlicares y uti-
liza energia (Ogren, 1984; Tolbert, 1997; Loomis y
Amthor, 1999; Hausler et al., 2002; Lttge, 2002). Ambas
reacciones compiten entre si, por lo que el aumento en foto-
respiracion disminuye la eficiencia de |a fotosintesis, espe-
cialmente atemperaturas atmosféricas elevadas. La conser-
vacion de la fotorespiracion en la evolucion de las plantas
puede derivar de dos razones. La primera es que la comple-
jidad de las reacciones fotosintéticas hace dificil conservar
una mutacion en la enzima central (rubisco) que no derive
en desventaja adaptativa (Keeley y Rundel, 2003). La
segunda es que la fotorespiracion cumpla unafuncion en la
fotosintesis, como puede ser la disipacién de un exceso de
electrones que evita la fotoinhibicion (Gil, 1986; Streb et
al., 2005).

Las fotosintesis C4 y la CAM son los mecanismos que
han surgido en laevolucion de las plantas para disminuir la
pérdida de energia asociada a la fotorespiracion (Griffiths,
1989; Leegood, 2002; Littge, 2002; Keeley y Rundel,
2003; Giordano et al., 2005). Ambos tipos de fotosintesis
utilizan la PEPC parafijar el COz, pero ademés esta enzi-
ma se encuentra en todas las células vegetales realizando
funciones relacionadas con la sintesis de aminoécidos y
regulacion del pH (Hausler et al., 2002; Nimmo, 2003). En
particular, las células estomaticas tienen una ata concen-
tracion de PEPC y vacuolas de gran tamafio (otra de las
caracteristicas comunes en plantas CAM), por o que se ha
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planteado que la evolucion del CAM surge cuando los
caracteres expresados en los estomas se presentan en las
células del mesofilo (Cockburn, 1981, 1985). De esta
manera, el desarrollo de la fotosintesis CAM no involucra
la creacion de nuevos genes, sino modificaciones en la
regulacion de los genes existentes (Griffiths et al., 2002;
Nimmo, 2003).

Lafotosintesis CAM ha surgido de maneraindependien-
te en varias familias y existe una gran plasticidad en la
expresion de este metabolismo (Dodd et al., 2002; Holtum,
2002). Se cree ademés que las pri meras plantas CAM reuti-
lizaban el carbono de la respiracién (Gil, 1986; Griffiths,
1989; Griffiths et al., 1989; Raven y Spicer, 1996; Keeley
y Rundel, 2003). A partir de éstas evolucionaron especies
que requerian de manera més estricta del uso de carbono
fijado durante la noche y se suprimié completamente la
toma de carbono durante €l dia. Como la fotosintesis CAM
es costosa e implicalimitaciones en latoma de carbono, por
lo generd las plantas CAM ocupan ambientes desfavorables
para el crecimiento de las plantas con fotosintesis Cs.

En laactualidad dos grupos contrastantes de plantas vas-
culares presentan metabolismo acido en igual proporcion
(Keeley, 1998): las xercfitasy las hidrofitas. Ambos grupos
parecen converger en e mismo tipo de metabolismo en res-
puesta a presiones de seleccion muy diferentes (Keeley y
Rundel, 2003). El primer grupo responde ala capacidad de
incrementar laeficienciaen e uso del aguaa abrir los esto-

mas en la noche cuando las tasas de transpiracion son
menores (Griffiths, 1989). Por otro lado, las hidrofitas habi-
tan medios donde |os organismos eutréficos disminuyen la
concentracién de COz del agua durante € dia, por lo que la
fijacion nocturna confiere una ventaja evolutiva (Raven y
Spicer, 1996; Keeley, 1998).

Se cree que versiones primitivas de la fotosintesis CAM
se presentaban ya en eucariontes acuéticos del Paleozoico,
como una respuesta a la poca disponibilidad de CO: diurna
en lagos someros (Keeley y Rundel, 2003). En las plantas
vasculares acuéticas, |os primeros representantes CAM son
miembros de la familia | soetaceae que surgieron hace unos
230 millones de arios (figura 3; Retallack, 1997). Entre las
plantas terrestres, Welwitschia mirabilis, una gimnosperma
que aparece desde el Pérmico (286 millones de afios), pre-
senta un metabolismo CAM rudimentario, tipo CAM de
reciclaje (CAM ‘cycling’), con actividad Cs y fijacion noc-
turna de CO: proveniente de la respiracion (Ting y Burk,
1983; von Willert et al., 2005). Dado que las plantas terres-
tres CAM habitan lugares cdlidos y secos que no promue-
ven la formacion de fésiles, poco se sabe de su radiacion;
sin embargo, es muy posible que haya ido acompafiada de
la radiacion de las familias Cactaceae (en América),
Didieraceae (en Madagascar) y Portulacaceae (en Africa)
durante el Cretécico, ya que en éstas predomina la fotosin-
tesis CAM (Gibson y Naobel, 1986; Raven y Spicer, 1996).
Un estudio realizado en la familia Bromeliaceae muestra

Figura 4. Filogeniay abundancia de especies CAM y Cs en |lafamilia Bromeliaceae. Los cuadros negros marcan la
aparicion de CAM. El nimero de especies es €l total de Cz y CAM, pero todas son CAM para el clado de Dyckia y
para |as especies de Hechtia (modificado de Crayn et al., 2004).
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que lafotosintesis CAM se origind de maneraindependien-
te en tres ocasiones (figura 4) y que se perdié a menos en
unaocasion (Crayn et al., 2004).

Epifitascon CAM: el mayor grupo de plantas CAM

L as epifitas viven en condiciones del dosel muy variables,
principalmente en relacién con la disponibilidad de agua.
Por esto, éstas poseen adaptaciones para hacer frente alas
condiciones secas: suculencia, cuticulas impermeables, tri-
comas foliares, hojas en forma de roseta para retener y
colectar €l agua, y la fotosintesis CAM (L uttge, 1989;
Benzing, 1990; Zotz y Andrade, 2002; Andrade et al.,
2004). Se ha estimado que 57% de todas las epifitas son
CAM (Littge, 2004) y que son mas abundantes que las epi-
fitas Cs en los sitios mas expuestos del dosel y en los bos-
gues més secos (Griffiths y Smith, 1983; Smith et al., 1986;
Andrade et al., 2004).

Con célculos conservadores, comprobamos que las
especies CAM epifitas son realmente méas numerosas que
las especies CAM terrestres (figura 5). En estos célculos
hemos considerado que solamente lamitad de las orquideas
epifitas pudieran ser CAM y no las proporciones mayores
a 50% propuestas por Winter y Smith (1996) y Lttge
(2004). Por otro lado, estudios recientes sugieren que las
especies CAM pueden ser aun mucho més numerosas de lo
gue se pensaba, sobre todo | as especies de epifitasy hemie-
pifitas (Pierce et al., 2002; Silveraet al., 2005). No obstan-
te, la proporcion de epifitas CAM en muchos bosques tro-
picales no es buen indicador de laimportanciade CAM en
términos de individuos o biomasa, pues muchas especies
CAM suelen ser orquideas pequefias y raras (Zotz, 2004).

Ladistribucion de epifitas en € hospedero (forofito) no
es aleatoria, pues se ha demostrado que en general se
encuentran en sitios intermedios de los forofitos
(Johansson, 1974; Graham y Andrade, 2004; Cervantes et
al., 2005). De hecho, muchas epifitas y hemiepifitas CAM
crecen mejor bajo sombray un exceso de radiacion puede
reducir notablemente su fotosintesis (Winter et al., 1983;
Nobel y Hartsock, 1990; Raveh et al., 1995; Andrade y
Nobel, 1996; Nobel y De |la Barrera, 2004; Andrade et al.,
2006). Las epifitas CAM pueden localizarse en los sitios
mas expuestos en varios bosques (Griffiths y Smith, 1983;
Andrade y Nobel, 1997; Andrade et al., 2004), pero no
necesariamente crecen mejor en esos sitios (Cervantes et
al., 2005). Las epifitas CAM que crecen en sitios mas
expuestos deben ser ademés capaces de tolerar y disipar el
exceso de energia luminosa (Griffiths y Maxwell, 1999;
Andrade et al., 2004; Graham y Andrade, 2004).

L as epifitas obtienen el agua directamente de lalluviao
por escurrimientos del tronco y las ramas. Otras fuentes de
agua, como el rocio y la niebla, pueden ser muy importan-
tes para las bromeliaceas epifitas que absorben el agua por
las hojas (Benzing, 1990; Andrade, 2003; Graham y
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Andrade, 2004; Reyes-Garcia et al., 2008). Ademaés, las
bromeliaceas epifitas CAM disminuyen su potencial hidri-
co foliar por la acumulacion nocturna de &cidos, 1o que
incrementa su capacidad de absorber el rocio matinal
(Smith et al., 1986; Griffiths, 1988; Andrade, 2003).

Plasticidad fisioldgica en plantas CAM

Muchas plantas CAM han sido caracterizadas como facul-
tativas o intermedias Cs-CAM, pues tienen la habilidad de
expresar fotosintesis Cs en respuesta a la disponibilidad de
agua, a cambios en la humedad relativa, la temperatura del
aire, en lacantidad y calidad delaluz, asi como en €l foto-
periodo (Leey Griffiths, 1987; Borland y Griffiths 1992).
Estas plantas se caracterizan por fijar COz durante el dia
(mediante rubisco) y durante la noche (mediante PEPC),
con modificacion en las fases Il y 11l del modelo CAM
(figura1). Latransiciéon de Cs a CAM es benéfica para las
plantas cuando se encuentran bajo estrés hidrico y altas
temperaturas, porque €l cierre diurno de los estomas evita
la pérdida de aguay protege laintegridad del aparato foto-
sintético (Winter y Ziegler, 1992). En el caso contrario,
cuando existe disponibilidad de agua, las plantas que pasan
defotosintesis CAM afotosintesis Cs pueden abrir |os esto-
mas durante el dia, lo que garantiza una mayor fijacién de
CO2 (Andrade et al., en prensa).

Las especies Cs-CAM se encuentran distribuidas en las
Aizoaceae, Crassulaceae, Portulaceae, Vitaceae,
Bromeliaceae y Clusiaceae (Smith y Winter, 1996). Entre
las mas representativas o conocidas se encuentran Sedum
telephium L., que tiene una transicion de Cs-CAM por la
falta de agua y una alta intensidad de luz (Borland y

Figura 5. Numero estimado de especies CAM terrestres y epifi-
tas. Seincluye el nimero probable de especies de orquideas epi-
fitas CAM. Realizada con base en datos de Benzing (1990),
Winter y Smith (1996) y Lttge (2004).
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Griffiths 1992), y Mesembryanthemum crystallinum, a la
cua se puede inducir la transicién de Cs a CAM por la
escasez de agua, la presencia de salinidad y una altainten-
sidad de luz, en un proceso gradua eirreversible (Keiller et
al., 1994; Miszalski et al., 2001). Pero en otras especies,
como las bromeliécesas, lainduccion del Cz a CAM es més
répida y es reversible. Por gjemplo, la epifita Tillandsia
usneoides puede fijar COz por un periodo de 24 h cuando
crece en luz constante (Dodd et al., 2002). También, las
eifitas T. brachycaulos y T. elongat a bien irri gadas pue-
den expresar fotosintesis Cs y CAM, pero son totalmente
CAM a restringirles el agua (Graham y Andrade, 2004;
cuadrol).

Un modelo particular es el de algunas especies del géne-
ro Clusia (Clusiaceae), € cua incluye especies con indivi-
duos que pueden ser epifitas, hemiepifitas, arbustosy arbo-
les (una excepcion dentro de la fotosintesis CAM), y que
ademés presenta una alta plasticidad en la expresion de la
fotosintesis CAM como respuesta a los cambios ambienta-
les (LUttge, 2006). Es en este género donde se expresan a
menos cuatro tipos fotosintéticos. (1) Lafotosintesis Cs. (2)
Lafotosintesis CAM ‘fuerte’ (Holtum et al., 2004) con asi-
milacién de COz nocturna'y algo de asimilacion diurnay
las tipicas cuatro fases sefialadas en el modelo de Osmond
(1978). En este grupo se encuentra la variante llamada
CAM reducida (CAM ‘idling’), donde los estomas se cie-
rran completamente cuando la sequia es severa 'y el COz
respiratorio es re-fijado en la noche y reciclado a carbohi-
dratos durante €l dia (L Uittge, 2006). (3) Lafotosintesis Cs-
CAM, que puede variar entre puramente la via Cs, lainter-
media Cs-CAM y la CAM. Finamente, (4) la fotosintesis
CAM de reciclgje (CAM ‘cycling’) donde durante el dia
ocurre lavia Cs y en lanoche, con los estomas cerrados, €l
CO2 respiratorio es fijado por la PEPC y los &cidos organi-
cos producidos son descarboxilados durante el dia. Las
especies en este grupo pueden tener fluctuaciones de acidos
del tipo CAM ‘fuerte’ o CAM ‘débil’ (Guralnick y Jackson,
2001; Holtum et al., 2004).

Entonces, podemos observar que existe un continuo de
plantas que van desde Cs hasta CAM ‘fuerte’ y nos enfren-
tamos a la tarea de entender la importancia ecol6gica de
esta plasticidad fisiol6gicaintra- e interespecifica (Holtum,
2002; Zotz, 2002). Si a estas observaciones le sumamos el
hecho de que lamayor diversidad de especies CAM estaen
los tropicos, la tarea de los investigadores se hace colosal
por lamultiplicidad de microambientes producto de la esta
cionalidad en las lluvias, la estructura vertical de los bos-
ques, la fenologia de los arboles 'y por la gran variedad de
formas de crecimiento.

Por Gltimo, debemos discutir €l descubrimiento de espe-
cies Ca que pueden cambiar a CAM en algunos miembros
del género Portulaca (Sayed, 1998; Laraet al., 2003), cuya
actividad enzimética y regulacién son modificadas por la
sequia. Sin embargo, las fotosintesis Ca y CAM son incom-

patibles dentro de un mismo tejido vegetal porque en la
fotosintesis Ca4 la anatomia foliar separa espaciamente la
via Cs de la Cs, mientras que en la fotosintesis CAM la
separacion de ambas vias es temporal. Cuando ambos tipos
de fotosintesis se presentan en una misma especie operan
en células u organos diferentes (Guralnick et al., 2002;
Sage, 2002).

Microambientesy plantas CAM

Las especies CAM més suculentas y con mayor capacidad
de almacenamiento de agua pueden mantener por mas
tiempo la tasa maxima de asimilacion de COz y un balance
positivo de carbono, aun después de 30 dias de sequia
(Nobel, 1988). Por otro lado, la asimilacion neta de CO2
depende también de la cantidad de radiacion que llegaalas
plantas. Para cactéceas que crecen expuestas en ambientes
&ridos, la asimilacion de CO: tiende a incrementarse de
manera lineal con el flujo de fotones para la fotosintesis
(FFF, longitudes de onda entre 400 y 700 nm) y se satura
cuando € flujo de fotones para la fotosintesis (FFF) total
diaria alcanza 30 mol m? d* (Nobel, 1988). En contraste,
para Hylocereus undatus, una cactécea hemiepifita que
crece en sitios sombreados en ambientes tropical es, un FFF
por encima de 20 mol m2 d* conduce a la reduccion en la
asimilacion de COz (Nobel y De la Barrera, 2004; Andrade
et al., 2006). Asimismo, una combinacién de baja humedad
relativa en el airey ata radiacién induce fotoinhibicidn en

Cuadro 1. Algunos ejemplos de plantas C3-CAM y el factor que indu-
ce los cambios de Cs a CAM o de Cs a C3-CAM.

Especie Familia Factor Referencia
inductor

Mesembryanthemum  Aizoaceae Luz, agua Keiller et al.

crystallinum o salinidad (1994)

Sedum telephium Crassulaceae  Aguay luz Borland y

Griffiths
(1992)

Tillandsia Bromeliaceae Agua Graham y

brachycaulos y Andrade

T. elongata (2004)

Clusia minor Clusiaceae Agua, luz, Borland et al.
temperatura,  (1998)
humedad
relativa

C. rosea Clusiaceae Agua, luz, Borland et al.
temperaturay (1998)
humedad
relativa

C. parviflora Clusiaceae Agua y luz Herzog et al.

(1999)
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ciertas especies CAM (figura 6), donde la eficiencia cuan-
tica méxima no se recupera durante la noche (Cervantes et
al., 2005).

Existe unarelacion directa entre laradiacion que llegaa
las plantas y €l régimen térmico en €l que crecen. Para
plantas CAM de sitios tropicales, la tasa de asimilacién de
CO:2 es maxima cuando la temperatura diurna/nocturna es
similar alatemperatura anual media de |as regiones donde
son nativas (Nobel, 1988). Asi, para Agave fourcroydes
(Nobel, 1985) e Hylocereus undatus (Nobel y De la
Barrera, 2002), dos especies que coexisten en la selva bgja
caducifolia de Yucatan, la temperatura diurna/nocturna
Optima para la asimilacion de carbono es 30/20°C. En com-
paracion, la temperatura diurna/nocturna éptima para la
asimilacion de COz en Agave deserti y Ferocactus acantho -
des especies del desierto, es 25/15°C (Nobel, 1988). Los
regimenes térmicos por debajo o por encima del éptimo se
traducen en la reduccion de la tasa de asimilacion de COs.
La mayor temperatura nocturna Optima para la asimilacion
de CO:z en especies CAM tropicales, en comparacion con la
menor temperatura nocturna optima de especies CAM del
desierto, reflgja la plasticidad de CAM (Nobel, 1988;
Cervera et al., 2006; Andrade et al., 2008). Ademés, una
dificultad en la disipacién del exceso de calor de las hojas
en epifitas CAM (figura 7) puede reducir €l crecimiento e
incluso impedir la reproduccion de los individuos en cier-
tos microambientes (Cervantes et al., 2005).

Los estudios sobre las respuestas fisioldgicas de las
plantas CAM a ambiente han sido realizados principal-
mente en miembros adultos de solo tres familias:
A gavaceae, Bromeliaceae y Cactaceae (Nobel, 1988;
Benzing, 1990; Winter y Smith, 1996; Zotz y Hietz, 2001,
Andrade et al., 2004; Littge, 2004; Andrade et al., 2008) y
la mayoria son estudios a corto plazo con plantas de zonas
&ridas. Es necesario poner mayor atencion en la fisiologia
ambiental de muchas otras especies CAM desde la germi-
nacion, hasta la viafotosintética de las plantulas y la super-
vivencia de los individuos en diferentes microambientes
(Schmidt et al., 2001; Zotz y Hietz, 2001; Andrade et al.,
2004; Ayala-Cordero et al., 2006; Cervera et al., 2006;
Méndez et al., 2006; Hernandez-Gonzédlez y Briones-
Villareal, 2007).

El enfoque microambiental también ayuda a entender
varios aspectos ecol6gicos en las plantas CAM. Muchas
especies con este tipo de fotosintesis crecen y se reprodu-
cen mas en ciertos microambientes que les permiten obte-
ner mas agua y luz adecuada (Graham y Andrade, 2004;
Cervantes et al., 2005). Por gjemplo, para la cactdcea ame-
nazada Mammillaria gaumeri, los individuos que crecen
entre 40-80% del FFF diario total tienen mayores tasas de
crecimiento que |os que crecen a mayores 0 menores canti-
dades de radiacion (figura 8; Cerveraet al., 2007). En todo
caso, los individuos que crecen en sitios menos favorables
(mayor que 80% o menor que 40% del FFF total diario)
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Figura 6. Curso diario de la eficiencia cuantica maxima (Fv/Fm)
para Tillandsia brachycaul os durante la estacion seca en Mérida,
Yucatan, México. Los individuos fueron aclimatados a tres regi-
menes de flujo de fotones para la fotosintesis (FFF) con respecto
al total diario un mes antes de las mediciones. Los datos son pro-
medios + error estandar (modificado de Cervantes et al., 2005).

ganan menos carbono por tener una menor tasa de fotosin-
tesis 0 mayores tasas respiratorias, y a invertir los produc-
tos de lafotosintesis para obtener aguay reparar los centros
de reaccién tendrian menos defensas contra patdgenos y
depredadores. De esta manera, los estudios demograficos
deberian tomar en cuenta el microambiente dentro de su
matriz de datos, ya que el crecimiento poblacional puede
ser sostenido principa mente por los individuos que crecen
en ciertos microhébitats.

indice de productividad ambiental

Algunas de las especies vegetales més productivas son pas-
tos cultivados como €l trigo y el maiz, lo cua es el resulta-
do de la seleccion artificial y del mejoramiento de las con-
diciones ambientales a proporcionar riego y fertilizantes.
Al considerar que las plantas CAM frecuentemente se
encuentran en zonas &idas y semié&ridas o, como las epifi-
tas, en microambientes limitados por una baja disponibili-
dad de agua o temperaturas extremas, se podria pensar que
su productividad es sustancialmente baja. Sin embargo,
debido a que estas plantas fijan COz durante la noche y
algunas especies también lo hacen durante el dia, cuando
las condiciones ambientales son buenas, su productividad
neta por dia o por cosecha puede ser comparable a las de
especies agricolas Cs y Cs (Nobel, 2005). Especificamente,
agunas plantas CAM cultivadas pueden a canzar producti-
vidades de 47 Mg ha* afio?, mientras que las Cs pueden
acanzar 39 Mg hat afio* y las Cs 49 Mg hat afio* (cuadro
2; Nobel, 19914a).
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Figura 7. Curso diario de (A) flujo de fotones parala fotosintesis
(FFF), déficit de saturacion del aire (DSA) y (B) temperaturas de
las hojas de Tillandsia brachycaulos y del aire en un bosque seco
de Yucatén, México. Los datos de temperatura foliar son prome-
dios * error estédndar de individuos creciendo en lastres alturas en
un arbol (modificado de Cervantes et al., 2005).

La productividad de plantas CAM se puede predecir
mediante el llamado Indice de Productividad Ambiental
(IPA) a partir de las respuestas fisiol6gicas de individuos
bajo condiciones controladas en el laboratorio (Nobel,
1984, 1988, 19915, De la Barreray Andrade, 2005; cuadro
3). En particular, se consideralarespuesta de laasimilacion
neta de COz bgjo distintos niveles del flujo de fotones para
lafotosintesis (FFF), e potencial hidrico del sueloy latem-
peraturadel aire. Mientras dos de | os factores mencionados
se mantienen fijos, €l tercero es manipulado progresiva-
mente y después de un periodo de aclimatacion se mide la
respuesta de la planta. Asi, se pueden crear indices de FFF,
aguay temperatura, cuyos valores oscilan entre 1, cuando
lacondicién ambiental esla6ptimay laasimilacidn neta de
CO2 es maxima, y 0, cuando la condicién ambiental detie-
ne la asimilacion de COz. En algunos casos, €l 1PA sera
negativo, cuando el factor en estudio provoque unarespira-
cion celular mayor que la asimilacion fotosintética de COz,
por lo que la asimilacion neta seria menor que cero.

Si se presupone que los factores ambiental es considera-
dos son independientes, el IPA = indicede FFF  indice de
Agua indice de Temperatura. De esta manera, si |as con-

diciones de dos factores ambiental es son las éptimas para
laasimilacion de COx, pero €l tercer factor presenta condi-
ciones limitantes, el valor del IPA se vera reducido. A la
fecha se han generado |PAs para alrededor de 20 especies
de agavaceas y cactaceas (ver gemplos en cuadro 3 y
Nobel, 1988). En algunos casos, la diferencia entre la pro-
ductividad calculaday la medida en € campo es menor que
1% (Nobel, 1988, 1991a). Ademés de proporcionar infor-
macion sobre la ecofisiologia de especies vegetales en el
campo, los |PAs son modelos numéricos que pueden utili-
zarse como herramientas de prediccion con aplicaciones en
agriculturay conservacion. Por giemplo, en Chile se ha uti-
lizado el enfoque del IPA para establecer plantaciones
comerciales de nopal (Opuntia ficus-indica) altamente pro-
ductivas (Garcia de Cortéazar et al., 1985; Garcia de
Cortazar y Nobel, 1992). También se han utilizado los IPA
en combinacion con datos climatol gicos para determinar
zonas adecuadas para el cultivo de Agave tequilana en
Jalisco (Pimienta-Barrios et al., 1999) y de Hylocereus
undatus y Opuntia ficus-indica en California, E.E.U.U.
(Nobel et al., 2002). Recientemente se obtuvo un |PA para
Mammillaria gaumeri, cactécea endémicay amenazada de
la costa norte de Yucatdn, con € fin de identificar sitios
adecuados para su reintroduccion y poder crear condicio-
nes ambiental es adecuadas para su propagacion en el inver-
nadero (J.C. Cerveray J.L. Andrade, datos no publicados).

Plantas CAM como indicadores del cambio global

Hay evidencias de que las plantas que coexisten en ambien-
tes donde el agua es limitante responden a los patrones
estacionales de precipitacion (Schwinning et al., 2003;

Figura 8. Ganancia anual en peso seco de individuos de diferen-
tes tamafios de Mammillaria gaumeri que crecen en cuatro regi-
menes del flujo de fotones para la fotosintesis (FFF) en dos eco-
sistemas de Yucatan, México (modificado de Cerveraet al., 2007).
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Cuadro 2. Productividades méximas alcanzadas por algunas espe-
cies cultivadas. Datos tomados de Nobel (1991a) con permiso de
The New Phytologist Trust.

Especie Fotosintesis Productividad
(Mg ha' ano”)
Agave mapisaga CAM 38
A. salmiana CAM 42
Ananas comosus CAM 35
Beta vulgaris Cs 30-34
Cynodon dactylon Ca 32
Eucalyptus globulus Cs 40
Lolium perenne Cs 29
Medicago sativa Cs 30-34
Opuntia amyclaea CAM 45
O. ficus-indica CAM 47
Pinus radiata Cs 34-38
Saccharum officinarum Ca 50-67
Salix purpurea Cs 36
Sorghum bicolor Ca 47
Triticum aestivum G 30
Zea mays Ca 26-40

Reynolds et al., 2004; Schwinning y Sala, 2004;
Schwinning et al., 2004; Sher et al., 2004). Por otro lado,
con €l actual calentamiento climético global se predice que
habra cambios en el patrén de lluvias, con sequias més lar-
gas 'y cambios en la proporcién de afios secos y Iluviosos
(Villers-Ruiz y Trejo-Véazquez, 1997; Easterling et al.,
2000; Groisman et al., 2004; Groisman et al., 2005). Estos
cambios podrian afectar alas poblaciones de plantas CAM,
especialmente a las epifitas porque no tienen acceso a agua
que se acumula en el suelo.

Muchos estudios con especies de la familia
Bromeliaceae describen los patrones de distribucion de las
especies epifitas en los estratos del dosel, o en diversos
ambientes, siguiendo un gradiente de precipitacion, tempe-
raturay radiacion solar, asi como larelacién entre su distri-
bucién y fisiologia (Pittendrigh, 1948; Griffiths et al.,
1986; Griffiths y Maxwell, 1999; Andrade, 2003; Graham
y Andrade, 2004; Cervantes et al., 2005; Reyes-Garcia,
2005). También estd documentada la disminucion pobla
cional de la especie Tillandsia brachycaul os durante un afio
Seco, en comparacion con los afios lluviosos en el mismo
ambiente (Mondragon et al., 2004). Estos estudios apuntan
a que las bromeliéceas epifitas podrian ser un indicador de
los cambios en el clima, pues sus especies tienen menos
elementos para sobreponerse a cambio en € patrén de llu-
vias y otros factores ambientales que los forofitos. De
hecho, estas plantas podrian ser un indicador mas sensible
de lo que a més largo plazo podria observarse con otras
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especies y que pocos trabajos han logrado documentar, por
falta de bases de datos de largo plazo para reportar estos
cambios (Tamis et al., 2005). Aunado a esto esta €l hecho
de que bromeliaceas epifitas con fotosintesis CAM pueden
ser marcadores de |a sefial isotOpica del vapor de agua dela
atmosfera, o que abre nuevas posibilidades de investiga-
cion y de uso de estas plantas como indicadoras ambienta-
les (Reyes-Garcia, 2005; Helliker y Griffiths, 2007; Reyes-
Garciay Andrade, 2007).

Per spectivas

México posee quizés la mayor diversidad de plantas CAM
del mundo y esto se debe a que es el centro de diversifica-
cién de las cactéceas y las agavéceas, cuyos miembros son
mayoritariamente CAM (Hernandez y Godinez-Alvarez,
1994; Garcia-Mendozay Galvan, 1995). De México se han
exportado |os mayores cultivos CAM de importancia mun-
dial (Nobel, 1994): &l nopal (Opuntia ficus-indica), €l sisa
(Agave sisalana) y mas recientemente la pitahaya
(Hylocereus undatus). De hecho, € nopa eslaplanta CAM
més extensamente cultivada a nivel mundial, con un areade
cultivo mayor [mas de un millon de hectéareas (40% en
Brasil paraforrgje)] que la de otra planta CAM productiva,
lapifia (unas 300,000 ha), originaria de Sudamérica(Nobel,
2002). Por otra parte México posee una gran cantidad de
ecosistemas tropicales, desde las dunas costeras hasta los
bosques de niebla, y el mayor nimero de especies CAM esta
en esos ecosstemas. No obstante, e mayor esfuerzo de
investigacion fisioldgica ha sido destinado a especies desér-
ticasy de cultivo (Nobel, 2002; Andrade et al., en prensa).
Entre los estudios de la respuesta fisiol6gica de plantas

Cuadro 3. Algunas especies CAM cuyos indices de productividad
ambiental (IPA) han sido obtenidos.

Especie Habitat Referencia
Agave deserti Desiertos de Nobel (1984)
Estados Unidos
Agave fourcroydes Cultivado en Yucatdn ~ Nobel (1985)

Agave lecheguilla Desierto de Chihuahua Nobel y Quero

(1986)
Cultivado en Jalisco

Agave tequilana Nobel y

Valenzuela (1987)

Ferocactus acanthodes Desiertos de Nobel (1986)
Estados Unidos

Hylocereus undatus ~ Cultivado Nobel et al.
mundialmente (2002)

Opuntia ficus-indica ~ Cultivado Nobel (1991b)

mundialmente
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CAM a ambiente existen pocos con especies tropicales en
ambientes contrastantes alo largo del afio y bajo condicio-
nes naturales (Zotz y Winter, 1994; Zotz y Andrade, 1998;
Cervantes et al., 2005; Andrade et al., 2006; Cerveraet al.,
2006, 2007). Se requieren esfuerzos para la formacion de
recursos humanos para lainvestigacion de este tipo de foto-
sintesis en todos los ecosistemas de México y esperamos
gue estarevision aliente a mas estudiantes aintegrarse alos
diferentes equipos que trabajan con este tipo de plantas en
nuestro pais.
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