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METABOLISMO ACIDO DE LAS CRASUtACEAS

Crassulacean Acid Metabolism

THOMAS DAVID GEYDAN, LUZ MARINA MELGAREJO

Laborarorio de Fisiologfa Vegetal, Departamento de Biologfa,
Facultad de Ciencias, Universidad Nacional de Colombia. Sede Bogota.

Presencado abril1 de 2005, acepcado junio 23 de 2005, correcciones occubre 10 de 2005.

RESUMEN

Se presenta una revision del metabolismo acido de las Crasulaceas, caracterizado por
la ocurrencia, actividad y plasticidad del mecanismo desde un punto de vista 111'"",. ,....~-~

logico, bioqufmico y molecular, enmarcado por la presencia de las denomin das I
cuatro fases de dicho metabolismo y su repercusi6n y expresi6n por diversas re tric~ §
ciones hfdricas a nivel ecologico. Se presentan las principales enzimas y metab lito~ J~
basicos para el funcionamiento del metabolismo CAM, as! como su modo de a cioo
y control cetular. Finalmente, se muestra que la plasticidad fenotfpica en patron s de' J
expresi6n CAM se encuentra mediada por condiciones ambientales y por sen liza~
clones moleculares.:;-;

'8Palabras clave: metabolismo
plasticidad metab6lica.

acido Crasulaceas, fosfoenol piruvato carbo

ABSTRACf

A review of Crassulacean acid metabolism is presented, characterized by showing the
occurrence, activity and plasticity of these complex mechanism at the physiological,
biochemical and molecular level, framed by the presence of the denominated four
phases in CAM and its repercussion and expression due to different stresses in an
ecological context. The basic enzymes, and metabolites necessary for the optional
functioning of CAM are presented as well as their mode of action and cellular control.
Finally, it is shown how environmental conditions and molecular signalling mediate
the phenotypic plasticity.

Key words: Crassulasean acid metabolism CAM, phosphoenolpyruvate carboxylase,
metabolic plasticity.

INTRODUCCION

A diferencia de las plantas C3 y C4, las plantas CAM asimilan CO2 atmosferico
en acidos de cuatro carbonos, predominanremente de noche y subsecuentemente, 10
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refijan durante el siguieme dfa via ciclo de Calvin. Los esromas de las plantas CA,M
perrnanecen abiertos durante la noche y cerrados durante la mayor parte del dia,
resultando de esra mane-a en una perdida minima de agua y fotorrespiracion re-
ducida (Herppich y Peckmann, 2000). Por tanto, las plantas CAM exhiben tasas en la
eficiencia del usa del agua (WUE) cinco a diez veces mas alras que las plantas C4, re-
sulrando en una considerable vencaja comperitiva en a mbienres en que el agua es el
factor limitante, como par ejemplo desiertos 0 ambiences epffitos (Cushman, 2001).
La adapracion CAM rambien puede ser observada en ciertas plantas acuacicas que
crecen en ambiences con baja concenrracion de CO2 diurna, sugiriendo que la WUE
per se no fue la unica fuerza evoluciva que dio origen a CAM (Keeley, 1983). Ademas,
las plantas CAM se distinguen aun mas de las plantas C3 0 C4 por un numero con-
siderable de caraccertsricas (micas (Cushman y Bohnert, 1997). Primero, las plantas
CAM acumulan acid os organicos en la vacuola durante la fase nocruma, predo-
minantemente en forma de acido matico, y sufren una redproca acumulaci6n de
carbohidraros de reserva tales como almid6n, glucanos o hexosas solubles durante
la fase diurna. Segundo, para acomodar estes grandes ca mbios diurnos en acidos
de cuacro carbonos y carbohid-aros, las plantas CAM exhiben grandes canridades de
PEPC para la fijaci6n nocturna de CO2 y poseen sistemas de enzimas decarboxilasas
activas para poder proveer refrjaci6n diurna de CO, mediante el ciclo de Calvin. Ter-
cero, la PEPC es activada de noche por fosforilaci6n e inactivada de dta por defos-
forilacion, un patron opuesw a! encontrado en plantas C3 0 C4. Ademas de estas
caracrensricas bioqufmicas unicas, las plantas CAM han evolucionado en un sinnumero
de aspectos morfol6gicas y anat6micos denero de los cuales se incluye, un mes6filo con-
sistente en celulas con paredes celulares delgadas y vacuolas prominentes, variados gra-
dos de suculencia en hojas 0 tallos, estDmas pequenos general mente encriptados, cu-
dculas gruesas y baja frecuencia de estomas que limitan la perdida de agua (Sharkey,
1993). Las plantas CAM usualmente poseen mes6filo no c1orenquimatoso denominado
hidrenquima, especializado en la acumulaci6n de agua utilizada para la supervivencia
durante largos perfodos de sequra. Adicionalmeme, el sistema radicular de las plantas
CAM exhibe pequenas proporciones ralz/ vastago que limitan la perdida de agua hacia
el suero, aun as! reteniendo la habilidad para la toma rapida de agua cuando estan
hidraradas (Gibson y Nobel, 1986).

CAM: ORIGEN POUFIlETICO

El (CAM) ocurre en aproximadamente el 7% de las plantas vasculares (Cushman,
2001). Se piensa que las angiospermas terrestres CAM se diversificaron de forma
polifiletica a partir de ancestros C3 en algun punto durante el mioceno como una con-
secuencia de la disminuci6n del CO2 atmosferico (Raven y Spicer, 1996). Existe eviden-
cia que indica que la direcci6n evolutiva ha sido de intermedios C3-CAM a CAM to.
tales (revisado por Cushman, 2001). ParaJelamente, por especializacion y colonizaci6n
de nuevos ecosisremas progresivamente mas ;iridos, la plasticidad fotDsintetica IIev6
ala especiaci6n (Bastide et al., 1993; Lunge, 2002). EImetabolismo CAM se encuentra
en pterid6fitDs, gimnospermas y angiospermas, presemandose en este ultimo grupo
tanto en dicotiled6neas como en monocotiled6neas, abarcando 33 familias y 328
generos (Winter y Smith, 1996).
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Evoluci6n molecular: la maquinaria bioqufmica necesaria para CAM se encuentra pre-
sente en todas las plantas superiores, y esta involucrada en un gran numero de fun-
ciones rnetabolicas (Cushman, 2001). Teniendo en cuenta esto, {que mecanismos
moleculares fueron los responsables para la evoluci6n de CAM? Una posibilidad, es que
CAM surgi6 de celulas del mesofilo que se apropiaron de la expresion genice pertene-
cienre a elevadas tasas de sfntesis de malato y decarboxilacion del mismo; este mismo
patron se encuentra en celulas acompananres (Cockburn, 1983). Por tanto, variaciones
en el metabolismo fotosintetico del carbo no pudieron haber evolucionado directamen-
te de cualquier celula (Cushman y Bohnert, 1997). Adernas, senan necesarios cambios
evolutivos en mecanismos de transducci6n de sertales dirigidos ala regulaci6n diurna de
las actividades enzimaticas. Actualmente, la carencia de secuencias de nucle6tidos de
varias especies CAM y de sus genes especfficcs. ha impedido construir filogenias mo-
leculares confiables (Cushman y Bohnert, 1997) y aunque el metabolismo acido de las
crasulaceas es una adaptaci6n a la sequla por parte de especies vegetales terrescres. esre
se manifiesta en un gran y diverse conjunro de especies y form as de vida, por 10 que ge-
neralizaciones sabre el camino evolutivo deben ser realizadas con precauci6n.

,QUE ES CAM?
AI nivel mas simple, CAM es un tipo de metabolismo en el que la actividad carboxilasa
de tres carbonos (ribulosa-1 ,S-bifosfato carboxilasa/oxigenasa: Rubisco) y el de cua-
tro carbonos (fosfoenol piruvato carboxilasa) ocurren en una misma celula , con ac-
tividad enzimatica separada temporalmente (Dodd et a!., 2002). Por esto, CAM
requiere una regulaci6n precisa en varies puntos especrficos. Este metabolismo se
encuentra sujero a la creencia que todas las especies que exhiben CAM fijan CO2 at-
rnosferico exdusivamente de noche mientras los estomas permanecen abiertos (Fig.
1). Aunque esto es cierto para algunas plantas, la flexibilidad del rnetabolismo,
afiadiendo la diversidad de especies CAM, asegura un espectro de respuestas mucho
mas amplio, que van desde extremos en los que no se fija CO2 atmo sferico en 24
horas, hasta la fijaci6n continua de CO2 durante el perfodo de 24 h. La definicion mas
simple de CAM, descrita por primera vez para la familia Crassutaceae, comprende que:
1) Poseen asimilaci6n nocturna de CO2 via apertura estomatica, fijaci6n por PEPC
y acumulaci6n vacuolar del CO, a manera de <icidos organicos, predominantemente
<icido malico (fase I). 2) Se presenta removilizaci6n diurna de los acidos organicos
almacenados en la vacuola, decarboxilaci6n y refijaci6n mas asimilaci6n de CO2, tras
cierre estomatico en el cicio de Calvin (fase III). Entre estas dos fases existen tran-
siciones en las que los estomas permanecen abiertos para la toma de CO2 par lapsos
cortos durante el amanecer (fase II) y el atardecer, produciendo como consecuen~
cia la fijaci6n directa de CO2 a carbohidratos cuando el acervo de acido vacuolar se
encuentra agotado (fase IV). Las fases II y IV responden de manera sensible a para-
metros ambientales imperantes (Lunge, 2004).

PLASTICIDAO

La plasticidad en la expresi6n de estas fases es una caracterlstica ubicua de la mayor
parte de las plantas CAM. CAM esta intimamente ligado al medio ambiente, y puede
ser modificado 0 perturbado por temperatura, intensidad luminica, estatus nutricio~
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nal, humedad ambienrat rela tiva y disponibilidad de agua (Dodd et al., 2002). A nivel
especrflco. las cuarro fases anterior-mente mencionadas provecn un marco referencial
convenience para describir a CAM, pero se debe rener en cuenca que este esquema es
probablcmence el modele ideal yen muchos casas no el real para dicho metaboiismo,
por 10 que muchas modificaciones han sido referenciadas (Tabla 1). Con notables
excepciones, incluso las especies con menor plascicidad responde-an a cam bios en
el ambience ajustandc su expresi6n CAM. Por ejemplo, bajo condiciones de buena
humedad reiativa, disponibilidad de agua y IUl constance, Kalandioe daigremontiana
exhibe las cuatro fases clasicas de CAM; sin embargo, luego de un perfodo corto de
sequra, el patron de las fases es ajusta do de tal manera que la fase 11se ve seriamence
reducida a 1 h Y la fase IVno se presenta. Despues del riego se restablecen las cuatro
fases nueva mente (Griffiths etal., 2002). Las especies C3-CAM son peobablemenre las
de mayor plasricidad en la expresion de CAM porque pose en una capacidad inherence
de inducir CAM dependiendo de 105 facrores medioambiencales presences (Dodd
et ai., 2002). Por ejemplo, en la especie Mesembryanthemum crystallinum el cambio de C3
a CAM se observa cuando se induce estres por deficit hidrico u osm6tico (Adams
etal., 1998). Las plantas "CAM-dclico" muesrran coma diurna de COl durance las pri-
meras horas del dia mas refijaci6n nocturna de CO2 respirarorio. acompai'iado par
una pcqueaa fluccuacion de acidos organ/cos de cuatro carbonos (Dodd eta!., 2002;
Lunge, 2004). En especies CAM obligadas, la toma de CO. ocurre predominante-
mente en Ia fase I con alguna coma en las fases II y IV (dependiendo del estatus
hfdrico ) y con una gran fluccuaci6n de acid os organicos de cuatro carbon os (Dodd
et 01., 2002, Lunge, 2004). Bajo condiciones de estres hfdrico severo cierras especies
mostrarfan "CAM inutil" en donde los estomas permanecen cerrados dta y noche pre~
viniendo 13 coma de CO. y la perdida de agua; aun asf, las plantas concinuartan mos-
trando pequeiias fluccuaciones de acid os de cuatro carbonos debido a la fijaci6n de
CO2 respiracorio. En general, la inducci6n de CAM es considerada como una res-
puesca al escres que mantiene un balance positivo del carbona (Dodd et al. , 2002).

7 Fase IV Fa~ J Fase II Fase III

Tasa de
asimilaci6n

neta de C02

6

5

4

(~tmol m-2a-l)

Ppckl

16 20 00 04 08
Tiempo en horas

12 16

Figura 1. Tama de CO2 armosferico par hojas de M. crystal/inurn tratadas previamente con NaCI 500
mol.nyJ durante 6 dfas (Adaptada de Dodd eta!., 2002).
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Variacion [Toma neta CO, Comportamiento Flujo de Impacto Funciones

CAM de CO2 refijado esromatico acidos de oncogenico propuestas

,> (apertura) cuatro /ambiental

i
carbonos

...... f·
C3 Diurno No Diurno .]:

! CAM cfclico Diurno Sf Diurno + +/+ Mantenimiento
positivo de
balance del
carbone;
<:mejoramiento
en WUE?

I
(fotorrespira-
cion reducida?

C3-CAM Diumo/ Sf Diumo/noccumo ++ +/++ Mantenimiento
(CAM nocturne positive del

facultarivo ) balance del
carbona;
I.mejoramlento
en WUE?
I.fotorrespira-

......
cion reducida?

...............

CAM Fases I, Sf Diumo/noccurno +++ +/+++ I.Mejoramiento
(CAM II Y IV en WUE?

obligado) I.fotorrespira-
cion reducida?

Fase II CAM Fases I Sf Amanecer ++++ +/+++ I.Mejoramiento
y II /noccurno en WUE?

( fororrespi ra-

cion red~=i~~L.

Fase I CAM Fase I Sf Nocturno +++ +/+++ Mejoramiento
en WUE?
I.fotorrespira-
cion reducida?

CAM Ninguno Sf Siempre cerrados + +/+++++ Proteccion del
"inuri!'' aparato foro-

sincetico de
fotainhibici6n;
mantenimiento
positive de
balance

!del carbono.

CAM Diurno Sf Diurno ?/? I.Progresion I
larenre !

, C3 a CAM?

CAM

I
Total , ? ?/? ,

cfclico (rapido)
rapido

Tabla 1. Plasticidad CAM. Modos de relaciones medioambiencaies e influencia oncogenica (Adap-
tado de Cushman, 2001). Los sign os negatives indican efecco sustancial no ocurrenre. Las interro-
gaciones indican informacion no disponible.
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PUNTOS DE CONTROL Y PARAMETROS PRESENTES EN CAM
La separaci6n temporal de la torna de CO2 en las cuatro principales fases, con acti-
vidad carboxilasa discreca, presents un sistema complejo que requiere un control me-
tab61ico precise para prevenir ciclos futiles del CO2, La clara separecion temporal de
merabofiros y procesos de naosporte debe ser mancenida; aun aSI, este sistema debe
incorporar una flexibilidad significativa para modular el suministro y consumo de CO2

en respuesta a perturbaciones ambientales (Dodd etol., 2002). EI enigma del control
mecabofico en plantas CAM se manifiesca par la inclusion de enzimas de tres y de
cuatro carbonos en una misrna celo!a forosinterica.

Separacion temporal de ta actividad carboxilasa
1. Regulaci6n de PEPC: la fosfoenol piruvato carboxilasa (EC 4.1.1.31) es una enzima
alosterica inhibida por Lrnalato y acrivada por glucosa-6-fosfato. La actividad de la
PEPC es regulada por fosforilaci6n noccurna en los residuos de serina, aumentando su
actividad in vivo y reduciendo su sensibilidad al rnalato. Ademas, es regulada por defos-
forilaci6n diurna, que aumenca su sensibilidad al Lmalato disminuyendo su actividad
in vivo (Nimmo, 2000). Esta enzirna caraliza la carboxilacion de PEP para producir oxa-
loacecato y Pi. La regulaci6n de la PEPC por fosforiiacion reversible tiende a restringir
la asimilaci6n de CO2 a acidos de cuatro carbonos en la fase I y fase II temprana, inhi-
biendo, (0 reduciendo en gran medida}, el ciclaje futi! del CO2 para smtesis y decar-
boxilaci6n sirnultanea del malate durante el dfa (Dodd et ai., 2002). La enzima respon-
sable de la fosforilacion de la PEPC y por tanto de su actividad, es la fosfoenol piruvato
carboxilasa quinasa, cuya actividad cambia notablemence durante el ciclo diario (dfa
/noche): la actividad es alta hacia la mitad del perfodo nocturno cuando la PEPC es
fosforilada, y baja 0 nula durante el perfodo luminoso (Nimmo, 2000). En Kalanchoe
fedtschenktoi la enzima responsable de la defosforilacion de la PEPC ha sido identificada
como una protefna fosfatasa 2A (PP2A), cuya actividad no cambia durante el cicio
diario, Ilevando a la conclusi6n de que el estado de fosforilaci6n de la PEPC esta regu-
lado mayoritariamente por la actividad de la PEP carboxilasa quinasa (Nimmo, 2000).

2. Regulacion de la PEPC quinasa: la actividad PEPC quinasa esta regulada por
control circadiano de la expresi6n del gen quinasa (Ppckl) y por tanto, exclusivamen-
te a nivel de abundancia transcripcional. De este modo, la abundancia de transcriptos
PEPC quinasa regulan la tasa de asimilaci6n nocturna de CO2; dicha control puede
ser alterado por cam bios en niveles de ciertos metabolitos. El efecto principal del osci-
lador circadiano en este sistema puede ser a nivel de permeabilidad del tonoplasto,
(dado por cambios principal mente en la temperatura) y los cambias de la expresi6n
quinasa pueden ser secundarios a cam bios circadianos en la concencracion de meta-
bolitos, probablemente por niveles de malato citosolico (Nimmo, 2000). De esta for-
ma, ei malato cicosolico puede actuar como un regulador de la expresi6n quinasa a
manera de retroalimencaci6n y as!, mancener en parte el concrol circadiano de la fos-
forilacion (Borland et al'J 1999). AlternativamemeJ un metabolico tal como PEP puede
actuar como un activador de la expresi6n quinasa (Dodd et aI., 2002). Reciencemence,
una protein a ha sido identificada en K. {edtschenkoi que reversiblemence inhibe la ac-
tividad de la PEPC quinasa (Nimmo et 01., 2001). EI patron circadiano de expresion
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genica de la PEPC quinasa muestra un alto grade de flexibilidad, 10 cual podna expli-
car la plasticidad de la toma de CO2 durante la fase I y II en respuesta a condiciones
ambientales (Dodd et at., 2002).

3. Regulaci6n de la Rubisco: la actividad de la Rubisco se encuentra modulada por
carbamilaci6n de sicios actives y en muchos casos por la union de inhibidores espe-
cfficos a sirios carbamiJados (Portis, 1992). La activacion de sitios especfflcos de la
Rubisco requiere la union reversible de CO2 activador, que a su vez se estabiliza por
la uni6n de Mg2' para formar un complejo remario activo (Lorimer y Miziorko, 1980).
La carbamilaci6n puede ser inhibida por la uni6n fuerte de ribulosa-1,S-bifosfato
(RuBP) a sitios inactives. La remoci6n de esce ligando y la regulacion de la carbami-
lacion requieren la actividad de la protefna estromal Rubisco activasa, mediante una
reacci6n que precise de ATP y de la cadena transportadora de eleccrones del sistema
fotosrntecico, la cual a su vez. se encuentra inhibida por ADP (Portis, 1992; Maxwell
etal., 1999). Segun trabajos realizados en K. daigremantiana (Maxwell et ot., 1999), la
carbamilaci6n de la Rubisco se incrementa durante la fase II mientras la acrividad de
PEPC decae a un mfnimo, sugiriendo una coregulaci6n compleja de ambas carboxi-
lasas con la minima posibilidad de que Rubisco y PEPC compitan por CO2 durante la
madrugada. A su vez, el estado de carbamilaci6n de la Rubisco aurnenta lineal mente
con el incremento de la concentraci6n de CO2 intracelular durante la decarboxila-
cion, akanzando un maximo de actividad al final del fotoperfodo, cuando la coma de
CO2 armosferico ocurre bajo niveles limitantes de CO2 (Maxwell et al., 1999). Tanto ta
Rubisco como la PEPC se encuentran fuertemente influenciadas por concentraciones
de sustratos; asr, el suministro de RuBP demanda suficientes electrones en la cadena
transportadora de la fotosfntesis para generar sustrato de manera lineal con la de-
manda enzimatica.

Almacenamiento y movilizaci6n de <icides de cuatro carbonos
La fijaci6n nocturna de CO2 resulta en la formaci6n de cantidades considerables de
malato y otras <icidos de cuatro carbonos que deben ser almacenados en la vacuola
para prevenir acidificacion del citoplasma e inhibici6n por retroalimentacion negativa
de la PEPC. Para acomodar las cantidades crecientes de malato y su almacenamiento
a nivel vacuolar, la capacidad de transporte de dicho metabolito debe incrementarse.
Este transporte es Ilevado a cabo por el mantenimiento de un gradiente electroqu(-
mico positivo al interior de la vacuola, energizado por una VoV1-H'-ATPasa del tono-
plasto y por actividades H' de ortofosfatasas inorganicas. El malato es transportado
a traves del tonoplasto en forma de ani6n divalente vIa canales i6nicos 0 por un
transportador espedfico, una vez en la vacuola el malate es protonado (Fig. 2). EI
transporte del malate denero y fuera de la vacuola debe ser fuertemente regulado
para generar fluctuaciones de <icidos de cuatro carbonos en el cicio diario, ASf, cana-
les i6nicos selectivos de malato que rectifican la entrada nocturna del malato se acti-
van de noche, mientras que durante el dfa el flujo hacia adentro, al parecer, se torna
inactivo, resultando en un flujo de malate hacia el citoplasma por medio de un
segundo canal 0 por difusi6n pasiva a traves de la membrana del tonopJasto (LUttge
etal., 1995).
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Figura 2. Flujos de carbono en una celula CAM (Tipo ME) durante e! cicio diumo. Durante la fase I
(A), roma nocrurna de COl a partir de la aperrura estomarica y rom pimiento de carbohidratos de
reserva resultando en la formation de PEP, que sirve como sustraro para la fijacion de CO] par parte
de la PEPC, llevando aSI a la produccion (OAA) ya la reduccicn a malate par la MOH. La PEP es
suminiscrada par la formacion y exportacion glicolftica de 3-fosfoglicerato del c1oroplasto via trans-
ponadores Pi. EI malate es u-ansportado dentro de la vacuola por un canal i6nico selectivo ubicado
en e! ronoplasco. A medida que la planta es expuesta al efecro de la luz, los estomas se cierran gra-
dualrnenre y la fijaci6n de COl exrerna cesa. En fa fase III (B), el malaco es liberado de la vacuola de
forma pasiva y decarboxilado par ME llevando a la liberaci6n de CO] y la formaci6n de piruvaro por
parte de la PPOK. La decarboxilaci6n del malate ocurre concurrentemenre can un incremento de CO2

intracelular suprimiendo en parte, la focorrespiracion. EI COl liberado es reasimilado por la Rubisco
mediante el ciclo fcrosinrecicc de reducci6n del carbono (peR). Piruvaro y PEP abasrecen la gluconeo-
genesis para regcnerar el conjunro de cerbohidraros de reserva. En la fase IV, las concencraciones in-
tern as de COl decaen y los esromas pueden abrirse permitiendo la fijacion de CO2 excgeno par parte
de la Rubisco. La PEPC puede rornarse acciva durante esra fase a rnedida que las concentraciones de
malato citoplasmatico disminuyen. La Figura tam bien rnuestra la contribuci6n mitocondrial a la for~
maci6n y decarboxilaci6n de malato.
MT: mitocondria, CP: cloroplasro, CA: anhidrasa carb6nica, PGM: fosfogliceromutasa (catalizador de 3-
fosfogllceraw en 2-fosfogliceraw), PHI: fosfohe.xosa isomerasa (catalizador de Fru-6·P en Glu-6-P), Mal:
malato, PVR: pyruvaw, FUM: fumaraw, TCA: iicido tricarboxrlico, PEPC: fosfoenol piruvato carboxilasa
(catalizador de PEP y HCO j en oxalacetato), MDH: (cataliza oxalacetaw y NADH en malaw y NAO·),
enolasa: (cataliza 2-fosfoglicerato en PEP, adaptado de Cushman y Bohnert, 1997).

Refijaci6n de CO2 por decarboxilaci6n de acidos de cuatro carbonos
Las plantas CAM pueden ser divididas en dos grandes grupos con base en la decar-
boxilasa predominante que libera PEP y CO2 para la refijaci6n durante el perfodo lu-
minoso. Un primer grupo posee suficiente actividad PEP carboxiquinasa (PEPCK; EC
4.1.1.49) para ser tomada como la enzima decarboxiladora predominance. Un segun-
do grupo no posee actividad PEPCK, pero si suficiente aetjvidad de la enzima malica
dependiente de NADP (NADP-ME; EC 1.1.1.40) Y de la enzima micocondrial depen-
diente de NAD (NAD-ME; EC 1.1.1.39) para ser tomadas en cuenca como las res-
ponsables de la decarboxilaci6n de acidos de cuatro carbonos (Christopher y Holtum,
1996). Las plantas con PEPCK 0 con ME como la mayor decarboxilasa pueden ser
agrupadas taxon6micameme a nivel de familia. Plantas con PEPCK como la mayor de-
carboxilasa ocurre en las familias Asclepiadaceae, Bromeliaceae, Euphorbiaceae y Portulacaceae,
mientras que especies can ME como la mayor decarboxilasa acurren en las familias
Aizoaceae, Cactaceae, Crassulaceae y Orchidaceae (Dittrich et al., 1973). Finalmence, el PEP
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resultante de la decarboxilacion de los acidos de cuatro carbon os sufre gluconeoge-
nesis y se almacena durante el dta ya sea en forma de almid6n en e! cloroplasto 0 en
forma de hexosas solubles fuera del mismo.

Control de los carbohidratos de reserva
Las plantas CAM tam bien pueden ser divididas en dos grandes grupos dependiendo de
los carbohidratos de reserva sinretizados en el cic!o diario, los formadores de alrnidon
cloroplascico y los formadores de carbohidraros extracloroplascicos (Chen etal., 2002).
Estas especies usan polisecaridos (almid6n) almacenados en el cloroplasto 0 hexosas
solubles no almacenadas en el cloroplasto, como precursores de la formaci6n de PEP
por glicolisis en la fase noctuma. Winter (1985) demostro que, cantidades considerables
de carbohidraros son translocados de noche y que el crecimiento de las plantas CAM se
encuentra abastecido por translocacion selectiva de azucares solubles formados duran-
te la fase IV. La separacion de asimilados derivados de la fotosfntesis C3 y los derivados
de la decarboxilaci6n de acid os organicos de cuatro carbonos en acervos discretos de
carbohidratos durante el dfa, ha side sugerido como un posible mecanismo que facilita
el control del metabolismo de los carbohidratos en plantas CAM. Esta compartimenta-
cion puede promover los medics por los cuales las rucas que constituyen a CAM yaque-
lias que abastecen el crecimiento puedan ser reguladas independientemente una de la
otra (Borland etal., 1994). En general, las reacciones oscuras de CAM requieren casas
elevadas de degradaci6n de carbohidratos en cornparacion con las plantas C3. Por
ejemplo, la inducci6n de CAM en M. crystallinumva acompanada de incrementos sus-
tanciales (10-20 veces) en las actividades de varias enzimas amilohticas y fosforilolfticas
que degradan almid6n (Paul etal., 1993). Los patrones de expresi6n genica son consis-
tentes con patrones de actividad enzimatica (degradaci6n de almid6n), sugiriendo que
la regulaci6n circadiana de la degradaci6n del almidon puede permitir el control precise
de la glic6lisis, que a su vez, determinara el flujo a traves de PEPC (Dodd eta!., 2002).

GENETICA MOLECULAR DE CAM
La maquinaria enzimatica requerida para desempenar CAM se encuentra presence en
todas las plantas superiores (Cushman y Bohnert, 1997). Sin embargo, en plantas
CAM y C4 la actividad de enzimas claves tales como PEPC, PPDK, NAD(P)-ME Y
PEPCK es mucho mas alta que en plantas C3. Aun asf, la compartimentaci6n celular
de dichas enzimas difiere entre plantas CAM y C4. En las plantas CAM han evolucio-
nado patrones diurnos y nocturnos especfficos de expresi6n y regulaci6n para acomo-
dar el flujo de carbono a traves de gluconeogenesis y glic61isis necesarios para satis-
facer la demanda nocturna de PEP y decarboxilaci6n diurna de acidos organicos de
cuatro carbonos (Paul etal., 1993). La caracterizaci6n de ciertos genes CAM espedfi-
cos y sus patrones de expresi6n en plantas CAM facultativas han dado luces sobre los
mecanismos moleculares sujetos a la evoluci6n y expresi6n de dichas enzimas.

Regulaci6n de la expresi6n genica CAM especiftca
La inducci6n de CAM implica la regulaci6n y el ensamblaje de enzimas y transpor-
tadores de metabolitos, haciendola una de las adaptaciones metab61icas mas com-
plejas al estres de diferentes ambiences (Cushman y Bohnert, 1997). La inducci6n de
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genes espectficos CAM en respuesca a salinidad, deficit hldrico, esrres osmotico, in-
rensidades lumfnicas 0 tracarnienco con acido absdsico se encuentran controladas
principalmente a nivel de trascripci6n, iniciado a craves de una cascada de seiializ~-
cion que parece requerir de acrividades de prorefnas quinasas dependientes de calcic
(Cushman, 2001). En general, la acumulaci6n de transc-iros y protefnas se yen bien
correlacionados: sin embargo, discrepancias entre abundancias de transcriros y pro-
rercas han sugerido que cambios en la estabilidad, la utilizaci6n y la eficiencia en la
traducci6n del ARNm, cambien son facto res que gobiernan la expresi6n genica du-
rante la cransicion C3-CAM (DeRocher y Bohnert, 1993). Se ha demostrado que en
especies CAM facultarivas como M. crystal/inurn existen elementos reguladores cis que
gobiernan la expresi6n de cierros patrones (Cushman y Bohnert, 1997). La naturaleza
exacta de los factores trans actuando y controlando patrones espedficos de la acti-
vidad CAM permanece sin resolver (Cushman, 2001). Aparte de la regulaci6n trans-
cripcional, existen mecanismos de regulaci6n post-transcripcional. Dichos mecanis-
mos gobiernan las respvestas a cerro plazo tales como modulaci6n de la traducci6n,
de la degradaci6n de proretnas. y de las actividades enzimaticas en sincronfa con los
patrones diurnos de CAM (Cushman y Bohnert, 1997). Entre estos mecanismos de
regulaci6n posr-craoscripcional se encuenrra el de la PEPC por la PEPC quinasa, el
control de la actividad enolasa posiblemente por fosforilacion reversible yactividades
de varias enzimas cloroplasticas y citoplasmicas tales como NAD-GAPDH, NADP-
MDH YFru-1,6-bifosfatasa, entre otras.

TRANSOUCCl6N DE SENALES

Los mecanismos implicados en la conversion de seriales ambientales y omogenicas a
distintas expresiones genicas de CAM, (plasticidad), permanecen en gran medida inex-
ploradas. Una gran multitud de factores tales como concentraciones intracelulares de
Cal', CO., malato y carbohidratos; estado redox, 0 pH citos61ico pueden participar en
la sef'ializaci6n durante la inducci6n a CAM (Cushman y Bohnert, 1997). La reducci6n
de las reservas de malato trae como consecuencia la reducci6n de concentraciones de
COl y Cal

'l iniciando la apertura estomatica hacia el final del perfodo luminico. En las
d~lulas acompaf'iantes, los niveles altos de ABA 0 CO2 intercelular resultan en cierre
estomat;co (Sharkey, 1993); por ello se espera que cambios en las concentraciones de
Ca2

< actuen para mediar el cierre estomatico durante las fases diurnas del cicio CAM.
Sin embargo, las plantas CAM parecen sufrir una inactivaci6n de 105fotorreceptores
para luz azul y roja que normal mente median la reapenura estomatica diurna, de tal
forma que la apertura y cierre estomatico se encuentre modulado por facto res tales
como ABA 0 CO, (Lee y Assman, 1992).

CAM se encuentra controlado por una compleja red de senalizaci6n independiente
pero relacionada (Cushman y Bohnert, 1997). Por ejemplo, expresiones fisiol6gicas
y genicas producidas por ABA persisten en M. crystal/inurn Incluso cuando el ABA es
suprimido usando lovastatina (Thomas et al., 1992). Evidencia reciente sugiere que
grupos espedficos de protefnas quinasas y fosfatasas catalizan la fosforilaci6n rever-
sible de una serie de pasos y modulan eventos tales como movimiemos estomaticos
y cambios en la expresi6n genica (Cushman y Bohnert, 1997). En M. crystal/inurn, el
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tratamiento en las hojas con acido okadaico (inhibidor especrfico de protefnas fosfa-
tasas tipo 1 y 2A), inhibe la acumulaci6n de transcritos Ppc1 inducidos por deshidra-
taci6n, estres saline, ABA y rnetil jasmonaro, sugiriendo que esras fosfarasas blanco
participan en la serial de transducci6n que Ileva a la inducci6n de CAM. En contraste,
el rracamienro con W-7, un anragonista de la calmodulina, inhibe espedficamente la
acumulacion de cranscriros Ppc1 en respuesta a esrres osmotico, mas no por deficit
hrdrico (revisado por Cushman y Bohnert, 1997), 10 cual sugiere que mecanismos de
senalizacion independientes operan en respuesta a distintos estres ambientales. y que
por 10 menos un mecanismo compromete cam bios en la concentraci6n citoptas-
rnatica de Ca2

'.

PERSPECTIVAS

CAM es una adaptaci6n muy exitosa que permite a ciertas plantas habitar 0 cornperir
en ambientes con limitaciones de agua 0 CO2, Aspectos ecofisiol6gicos, anarornicos.
taxonomicos, bioqufmicos y evolutivos han sido extensamente estudiados. Estos estu-
dios demuestran que CAM y su induccion por estres medioambientales proveen uno
de los ejemplos mas complejos e inreresa nces de rutas de regulaci6n fisiol6gica y
genetica. Sin embargo, quedan grandes areas sin resolver can respecto a CAM, por 10
que en un futuro las investigaciones se deben dirigir bacia el desarrollar de programas
en el area de bioqufmica, fisiologica y gen6mica en modelos selectos de plantas CAM.
Esras aproximaciones proveeran una vision mas integrada de las dinarnicas de regula-
cion implicadas en las respuestas a facto res ambientales cambiantes de la plasticidad
observada en CAM.
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