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Sevilla. Avda. Reina Mercedes s/n. 41012 Sevilla.

Resumen. Fueron examinadas especies del Parque Natural de las Marismas de Odiel, pertene-
cientes a 47 familias, en orden a detectar la presencia (+) o ausencia (—) de anatomía foliar tipo
Kranz. así como las oscilaciones periódicas del pH celular y del acervo de ácidos orgánicos. Se
detectó especies Kranz (+) en las familias Cyperaceae, Poaceae, Chenopodiaceae y Euphorbiaceae
y una fluctuación significativa de pH y acidez en miembros incluidos en las Isoetaceae, Agaveaceae,
Aizoaceae, Cactaceae y Crassulaceae. Además, se calcularon los índices Ic 4 e IcA m tanto de la zona
de estudio, como de sus ecosistemas más característicos.

Summary. Species in 47 families of the Odiel Maarshes Natural Park were examined for the
presence (+) or absence (—) of the Kranz leaf anatomy type. as well for a circadian variation in
tritatable acidity and cellular pH. Species of Cyperaceae. Poeceae. Chenopodiaceae and Eilphorbia-

ceae posseses Kranz (+) leaf anatomy and a significative circandian variation in tritatable acidity
and pH level was detected in species of Isoelaceae. Agaveaceae. Cactaceae and Crassulaceae. The
Ir index and the ICAM index were estimated for the W. Andalusian Flora and also for the studied.4 

area and its characteristic ecosystems.

INTRODUCCION

;
En los últimos veinte arios se han descubierto, como mínimo, dos varieda-

des fisiológicas asimiladoras que difieren en sus modalidades fotosintéticas del
tipo más común conocido como metabolismo C, (HATCH & SLAK, 1970; BLACK,

1973). Dichas fisiologías de asimilación del CO, difieren de la anterior en que,
previamente a la carboxilación de la ribulosa-1,5-difosfato por la Rubisco
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(BASSHAM & CALVIN, 1957; CALVIN & BASSIIAM, 1962) que rinde una primera
molécula estable de tres átomos de carbono (ácido-3-fosfoglicérico o PGA),
presentan una primera carboxilación del ácido fosfoenolpirúvico (PEP) que
origina como producto estable primario un ácido tetracarbonado (málico o
aspártico) (HATCH & SLACK, 1966; BLACK, 1973; LAETSCH, 1974; OSMOND, 1978;
KLuGE & TING, 1978; GIL & al., 1982; EDWARDS & WALKER, 1983). Estas
variedades fotosintéticas, propias de vegetales superiores, se denominan C4 y
CAM.

En relación a las plantas C 4, la diferencia esencial con los vegetales C,
estriba en que presentan una colaboración entre dos tejidos fotosintéticos: el
mesófilo, generalmente dispuesto en corona alrededor de los haces vasculares, y
la vaina vascular, que presenta cloroplastos funcionales. Este tipo estructural se
conoce desde hace mucho tiempo con el nombre de anatomía Kranz (HABER-

LANDT, 1914) y se halla en la base de lo que se determinó primitivamente como
«fotosíntesis cooperativa» (KAR piLov, 1970). En efecto, la primera carboxilación
se produce en el mesófilo, originando ácidos C-4 que son transportados a la
vaina, donde se produce la decarboxilación originante de CO 2 y un ácido C-3.
El CO, liberado se procesa entonces por el ciclo reductor de las pentosas-fosfato,
sintetizándose PGA, mientras que la anterior molécula C-3, transformada en
alanina o pirúvico, regresa a las células del mesófilo, donde completa su
conversión en la molécula aceptora primaria (PEP) (GIL & al., 1982; EDWARDS

& WALKER, 1983). Las distintas dotaciones enzimáticas necesarias y las molécu-
las intermediarias en las rutas permiten distinguir 3 subtipos fisiológicos:
NADP-ME, PCK y NAD-ME (GUTIÉRREZ & al., 1974). Otras características
asociadas al síndrome Kranz son la aparente insensibilidad de la fotosíntesis C4

a la inhibición por el 02 , la mayor eficacia en la utilización del CO 2 en
atmósferas con baja concentración del mismo, así como la escasa acción
incremental de las concentraciones superiores a la atmosférica, la concentración
de compensación de CO, próxima a O, la incospícua manifestación de actividad
fotorrespiratoria, la menor discriminación de 13c respecto al isótopo ligero, la
gran eficacia hídrica, los elevados valores de saturación lumínica de las tasas
fotosintéticas, la capacidad positiva de respuesta a la temperatura, incluso por
encima de los 35°C y el rendimiento cuántico fotosintético algo superior al de
las plantas C3 , lo que determina que entre estos vegetales se hallen las especies
más productoras (BJORKMAN, 1976; CABALLERO & al., 1977; GIL, & al., 1978;
CABALLERO, 1981; EHLERINGER & PEARCY, 1983).

Por lo que se refiere a las plantas CAM, la diferencia fundamental consiste
en que se produce una separación temporal entre la primera carboxilación
(nocturna) y la decarboxilación y carboxilación subsiguiente por el ciclo de
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Calvin (diurnas) aunque ambos fenómenos se verifican en el mismo tejido
mesofilico, con reacciones muy similares a las de los vegetales C 4 (GIL, 1986).
Las características de las plantas CAM pueden concretarse en una captura neta
sustancial de CO, en la oscuridad y depresión o anulación de la misma durante
el día, lo cual se halla íntimamente relacionado con sus movimientos estomáti-
cos, de fase opuesta a la del resto de los vegetales, una fluctuación diaria de la
concentración vacuolar en ácidos orgánicos, particularmente del ácido málico
libre, en los tejidos fotosintéticos, con acumulación nocturna y depauperación
diurna y una transformación estequiométrica de las reservas glucídicas en forma
de poliglucános en ácido málico, durante la captura de CO, en oscuridad,
seguida de gluconeogénesis a partir de malato (KLuce, 197-6; TING, 1976;
OSMOND, 1976). Aunque, en general, los vegetales CAM suelen ser suculentos
(TING, 1978; KLUGE & TING, 1978; OSMOND, 1978), el único requerimiento
estructural que presentan es la presencia de grandes vacuolas para poder
acumular el acervo acídico durante la noche, sin dañar a los orgánulos subcelu-
lares ni perturbar los procesos bioquímicos que transcurren en el citosol, la
presencia de cloroplastos funcionales para la segunda carboxilación por la
Rubisco y que las zonas de acumulación de málico y los sumideros del mismo
se encuentren suficientemente próximos, es decir, en resumen, que se hallen en
las mismas células grandes vacuolas y cloroplastos (KLucE & TING, 1978). Ello
determina que, en general, las plantas CAM sean vegetales suculentos aunque,
para evitar el problema de la evaluación de la suculencia, se deba acudir a la
medida del índice de suculencia del mesófilo (Sm), cuyos valores típicos se
sitúan por encima de la unidad (KLuGE & TING, 1978; JIMENEZ & al., 1983a).
Otras características asociadas al síndrome CAM son la posible existencia de dos
concentraciones de compensación de CO„ intermedias entre las típicas de
plantas C, y C4, una discriminación isotópica del 13 c oscilante entre las propias
de los vegetales C 4 y C,, bajos rendimientos fotosintéticos respecto a la energía
consumida y muy altos respecto al consumo hídrico, escasa producción genera-
lizada, descenso de la fotorrespiración a tasas prácticamente nulas en alguna fase
diurna, acrecentada resistencia a la tensión hídrica y tránsito al metabolismo C3
si las condiciones ambientales lo permiten (KLuGE & TING, 1978; OsmoND, 1978;
TING & GIBBS, 1982).

De todo lo anterior se desprende que los vegetales C 4 y CAM se hallan
preferentemente en las zonas áridas o semiáridas, con grandes valores de
densidad de flujo cuántico, elevadas temperaturas medias y cierto nivel de
déficit hídrico (JIMÉNEZ & al., 1981; OSMO \ D & al., 1982; GIL & al., 1982;
EDWARDS & WALKER, 1983; GIL, 1986), por lo que los respectivos índices IC 4 e
IcAm (MORALES & al., 1982; JIMÉNEZ & al.. 1983b) pueden ser muy elevados en la
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zona de estudio, existiendo precedentes de distribuciones correlativas en gra-
dientes altitudinales, de irradiancia y de sequedad (EICKMEIER, 1978) que, en este
caso, pueden acrecentarse por la existencia de vegetales CAM acuáticos (KEELEY,

1981).

MATERIAL Y METODOS

Las 147 especies estudiadas fueron recolectadas en el Parque Natural de las
Marismas del Odiel, en la ría de Huelva, que integra un conjunto interesante de
ecosistemas que constituyen, después de Doñana, el área más valiosa del litoral
suratlántico peninsular (FIGUEROA & RUBIO, 1981).

Determinación de la estructura celular. El material fresco fue trasladado
en bolsas de plástico desde la zona de recolección al laboratorio, donde fue
determinado y se obtuvo cortes transversales de los órganos fotosintéticos. Las
preparaciones procedentes de cortes a mano alzada, fueron teñidas con safrani-
na acuosa al 0,1% y tratadas con alcohol etílico al 70% para su decoloración. Los
tiempos de tinción y decoloración, así como su montaje en glicerina o ácido
láctico, se eligió en cada caso, según la especie y naturaleza del órgano.

La observación de las preparaciones microscópicas se verificó con un
microscopio Olympus CHA-LB, para determinar la presencia o ausencia de la
anatomía Kranz.

Evaluación de la suculencia y valoración de la titulación de acidez y
oscilaciones de pH. Para la determinación de estos tres parámetros indicativos
del metabolismo CAM se procedió de la forma siguiente: Dos veces al día (6
a.m. y 6 p.m., hora solar) se recogieron muestras de material fotosintético de
igual posición y pertenecientes a la misma población (condiciones ambientales
y genéticas similares) de las especies seleccionadas. Las muestras se congelaron
in situ con nieve carbónica y fueron trasladadas al laboratorio, distante unos 130
km., donde permanecieron congeladas a -30°C, hasta su posterior análisis.

De cada una de las dos muestras congeladas para cada especies, se separa-
ron tres muestras de 1 g, una de las cuales se desecó a 80°C, durante 24 horas,
para determinar el contenido hídrico a saturación. La segunda se utilizó para
determinar la concentración de clorofilas, mediante extracción en acetona al
80% y medida de la absorbancia a 652 nm (coeficiente de extinción utilizado a
652 nm de 34.4 ml mg-' cm-') en un espectrofotómetro Baush & Lomb modelo
2000.

La tercera muestra se utilizó para la valoración del pH celular y posterior
neutralización con NaOH 0.02 N.
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El índice de suculencia del mesófilo se calculó como la relación contenido
hídrico a saturación (g) concentración de clorofilas 4 (mg) y la titulación de
acidez en que g PF'.

Dado que el contenido hídrico a saturación en muchas de estas especies
halófitas está afectado por la existencia de un parénquima acuífero no fotosinté-
tico, que resta significación al valor de Sm como criterio del síndrome CAM, se
procedió a señalar, junto a dicho índice, la presencia (+) o ausencia (—) de este
parénquima en los cortes transversales de las estructuras fotosintéticas.

Para la determinación de estos parámetros se realizó a lo largo de un ario,
cuatro muestreos cuyos resultados se presentan en el Cuadro 1 y 2.

Determinación de los índices Ic4 e IcAm • Se procedió a definir cinco áreas
representativas de cinco ecosistemas característicos del PNMO: dunas, playas y
arenales costeros en estadios primarios de sucesión (A), marismas mareales (M),
contactos arenosos con marisma alta, zonas a veces perturbadas de forma
natural o artificial (C), arenales costeros en estadios avanzados de sucesión con
pinares y sabinares (P) y depresiones húmedas ofigosalinas y dulces (E), para
cada una de las cuales se determinó la presencia o ausencia de las especies estu-
diadas.

El índice de Ic4 y el índice IcA m fueron calculados como frecuencia de
especies C4 o CAM en el area concreta en relación a la frecuencia de especies C4

o CAM de la flora mundial.

Abreviaturas. CAM,, Metabolismo Acido de las Crasulaceas; FcAm, Fre-
cuencia de especies CAM; Fc4, Frecuencia de especies C4; g PF, Gramo de peso
fresco; PNMO, Parque Natural de las Marismas del Odiel; Sm, Indice de
suculencia del mesófilo.

RESULTADOS Y DISCUSION

En el Cuadro 1 se presenta la distribución específica de los parámetros
estudiados como aproximación al conocimiento del tipo de metabolismo
fotosintético (C3, C4 o CAM) utilizado por los cormofitas del PNMO, que
comprende a 147 especies pertenecientes a 113 géneros incluidos en 47 familias
que constituyen un alto porcentaje de las que integran la flora más representati-
va del Parque.

La columna primera exhibe los resultados en orden a la presencia (+) o
ausencia (—) de anatomía Kranz de las estructuras foliares, para elucidar la
posibilidad de manifestación de metabolismo C4.
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PTERIDOPHYTA
ISOETACEAE

Isoeles setacea Lam. (-) I (-) B,A
PINOPHYTA

PINACEAE
Pinus pinea L. (-)

CUPRESSACEAE
Juniperus macrocurpu (Sibth. & Sm.) Ball. (-)
Juniperus phoenica L. subsp. turbinata (Guss.) E. F.
Galiano (-)

MAGNOLIOPHYTA
JUNCAGINACEAE

Tryglochin bearrelieri Loisel (-)
RUPPIACEAE

Ruppia cirrhosa (Petagne.) Grande (-)
ZOSTERACEA

Zoslera	 (Homem) (-) 1(-)
ARACEAE

Arisarum simorrhinum Durieu (-)
JUNCACEAE

Juncos maritimus Lam. (-) 1(-)
Juncos acutus L. (-)
Juncus bufonius L. (-)

CYPERACEAE
Scirpus holoschoenus L. (-)
Elecocharis multicaulis (Sm.) Desu (-)
Cyperus capitatus Vandelli (+) 1(-)

POACEAE
Puccinellia fesnwilbrmis (Host). Parl. (-)
Vulpia alopecuros (Schousboe) Dumort. (-) l(-)
Culandia maritima (L.) W. Barley. (-)
Briza maxima L. C3 (48)
Parapholi incuria (L.) C. E. Hubbard (-) (•) + + +

E



Avena l'alivia POtt. ex. Link. (-3 (34,43) +

Gaudinia hispanica Stace & Tutin (-) 1(-) + + +
Corynephorus canescens (L.) Beauv (-) +
Polipogon monspeliensis (L.) Desf. C3 (48) + +
Polipogon maritimus Willd (-) +
Ammophila arenaria subsp. arundinacea H. Lindb. (-) +
Bromus hordeaceus L. (-) 1(-) +
Bromos rigidus Roth. C3 (34) (-) 1(-) +
Agropyron junceum (L.) Beauv. (-) +
Hordeum marinum Hudson. C3 (48) +
Cynodon dactylon (L.) Pers. C4 ( 10, 11,15,28,34,48) (+) +
Aeluropus litoralis (Gouan.) Par!. (+) + +
Sporoholus pungens (Schreber.) Kunth. (-) 1(-) + +
Spartina maritina (Curtis) Fernald C4 (28,41) (+) 1(-) +
Spanina densillora Brongn. (+) 1(7) +
Panicum repens I— C4 (11,15,28) (+) + +
Saccharum ravennae (L.) Murray (+) + +
Phragmites ausiralis (Cav.) Trin. ex. Steudel C3 (48) +
Arundo donar L. C3 (48) +

TYPHACEAE	
.

Thipha domingensis (Pers.) Steudel (-) +
LILIACEAE

Asphodelus ramosus L. (-) +
Aspa ragus albur L. (-) + +
Asparagus olficinalis L. (-) + +

A MARY LLIDAC'EAE
Leumjum tricophyllum Schousboe (-) 1(+) +
Pancratium maritimum L. (-) l(+) B B +

IRIDACEAE
Iris .viphium L. (-) +
C'rocits serotinus Salisd. (-) +

AG.4VACEAE
Agave americana L.	 , CAM (4,2) + +

PA PA VERA CEAE
Glaucium flavum Crantz (-) 1(-) B(-) B + ui

1...
Lni

Cuadro 1. Distribución taxonómica de: presencia (+) o ausencia (-) de la anatomía foliar tipo Kranz (1), índice de suculencia del mesófilo (> ,‹ 1),
junto con la existencia o no (+,-) de una parénquima acuífero (2), fluctuación diurna de acidez en ueq: gramo - I peso fresco (B< 10, M >11 y< 30,
A >3 I y < 200):(3), y de pH (B � 1. M>0,2 y 0,5, A)' 0,5); (4). B, M, A, (-), si (3) o (4) son valores negativos. Localización de cada especie en los

diferentes ecosistemas del PNMO (definidos en materiales y métodos).
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URTICA CEA E
U5ica dioiea L. (-) l(-) +

AIZOACEAE
illesembryanthemtun nodillortun L. CAM (37,44) (-) 1(-) A,B A,B + +
Mesembryanthemuln erptallinum L. CAM (37,44) + +
Carpobroius ehilensis (Molina) N. E. Dr. CAM + +
Catrobroms acinacilbrmis (L.) L. Bolus CAM + +

CA CTACEAE
Opuntia tuna (L.) Miller (-) 1 A A + + +
Opuntia ficus-indica (L.) Miller CAM (4,44) + +

CHENOPODIACEAE
Chenopodhun album L. C3 (34) + +
Airiplex halimus L. C4. (10,25,28) (+) 1(-) +
Halimione portulacoide (L.) Aellen (-) 1(-) B B +
Salieornia europaea L. (-) +
Salicornia ramosissima J. Woods (-) 1(+) B B +
Sanycornialructicosu (L.) A. J. Scott (-) 1(+) B B +
Sarcocornia perennis (Miller) A. J. Scott (-) 1(+) B B +
Arthrocnemiun maerostachywn (Moric.) C3 (8) (-) 1(+) B B + +
Suaeda splendens (Pourret.) Oren. & Godron (-) 1(+) B B + +
Suaeda vera J. F. Gmelin (-) 1(+) B BMA + +
Salsola kali L. C4 (10,11,15,28,34,42) (+) 1(+) B M +
Salsola vermiculata L. (+) 1(+) B M +

CA RYOPHYLLACEAE
Paronyehia argemea Lam. (-) + +
Spergula arvensis L. (-) +
Spergularia fimbriata Boiss. & Reuter. (-) +
Spergularia maritima (A11.) Chiov. (-) 1(+) M M +
Si/ene micaeensis All. (-) 1(-) B B +
Si/ene littorea Brot. (-) (-) + +

POLYGONACEAE
Polygonum equiSetilbrme Sibth. & Sm. (-). l(-) +
Polygonum marhimus L. (-) B B +
Rumex bucerhalophorus L. (-) + +



PLUMBAGINACEAE
Armeria pungens Link) Hoffmanns & Link. (-) 1(-)
Limonium frrulaceum (L.) Chaz. (-) 1(+) A(-) M(-) + +
Limonium diffiesum (Pourret.) O. Kuntze (-)
Limonium ungustifolium (Tausch) Degen (-) 1(-) + +
Limonium algarvense Erben (-) I(-) B M
Lirnonizim echioides (L.) Miller (-) (T-)
Limoniastrum monopetalum (L.) Boiss. (-) 1 (-) A(-) A(-)

CISTACEAE
Cisnes crispus L. (-)
Cisnes libanotis L. (-)

. Cisnes monspeliensis L. (-) 1(-)
Cisnes salvifolius L. (-) (-)
Halimium	 (L.) Willk. (-) 1(-) B B
Halimium commulalum Pau. (-)
Tuberaria guttata (L.) Fourr. (-) (-)

TAMARICACEAE
Tamarix canariensis Willd. (-)? (-)

FRANKENIACEAE
Frankenia laevis L. (-) M(-) 13(-)

BRASSICACEAE
Malannia littorea (L.) R. Br. (-) 1(-)
Malcomia lacera (L.) Dc. (-)
Lobo/aria marilima (L.) Desv. (-)
Cakile maritiena Scop. (-) l(-) B B

CRASSULACEAE
Sed/ton arenarium Brot. (-) 1(-) M,A B,A

FABACEAE
Lotus ere! icus L. (-)
Medicago marina L. (-)
Medicago litoralis Rohde ex. Loisel. (-)
Ononis sp (-)
Retama monasperma L. (-) 1(+)

Cuadro I. (Continuación)
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CA

Suntrueunihas genisandes (Brot.) Samp. (—) (+) +
Ciasus grandillwas D. C. (-) +
Lupinas angusiilalias L. (—) + +

THYMELAEACEAE
~line gnidiam L. (—) +

SANTA LACEAE
Os cris quadriparlita Salzam. (") (-) -I-

EUPHORBIACEAE
Eapharhiu peplis L. C4 (10,41) (+) i(-) +
Euphorhia helioswpia L. (-) 1 +
Eaphorhia paralius L. (-) B B +

RHAMNACEAE
Rhumnas brioides L. subsp. alcaides (L.) Jahandiez &

Maire (-) +
.4NACARDIACEAE

Pistada bias= L. (-) I(-) +
RUTACEAE

Rata gravealens L. (-) I(-) +
GERANIACEAE

Geranhun rolundilalium L. (-)
Erodnon ciewarium (L.) L'Her (-) I(-) B

APIACEAE
Eringaun maritimum L. (-) +
Criihavon maraimum L. (-) I(+) B B +
Ricial/1u segenan Moris (-) 1(+) + +
Tupsia vinosa L. (-) +

BORR4GINACEAE
&latan gadiannon Boiss. (-) i(-) + +

LAMIACEAE
Rasmarinas ~fria& L.
Lavandula sweehas L. (-)
N'olas masiiehina L. (-)



Thymus carnosus Boiss.
PLANTAGINACEAE

Plantago coronopus L.
Plamago lagopus L.

OLEACEAE
Olea europaea L.

SCROPHULARIACEAE
Linaria espanta (L.) Chaz
Linaria pedunculata (L.) Chaz

OROBANCHACEAEA
Cistanche phelypaea (L.) Cautinho

RUBIACEAE
Crucianella maritima L.

VALERIANACEAE
Cenihramluts calcio-upa L. Dufour.

/ISTERACEAE
¡nula crithmoides L.
Diurichia viscosa (L.) W. Greuter
Evax lusitanica Sam.
Helichrysum picardii Boiss. & Reuter.
Phagnalon rupestre (L.) D. C.
Oianthus maritimus (L.) Hoffmanns. & Link.
Arthemivia campestris L. subsp. maritima Arcangeli
Arthemisia caerulescens L. subsp. caerulescens
Omila coronopiffilia L.
SelleCi0 galliats Chaix.
Sonchuv oleraceuv L.
Reichardia gaditana (Wilk.) Coutinho
Aeiheorhiza bulhosa (L.) Cass.
I I mochaeris radicara L.
Centaurea sphaeroccIluda L.

C3 (25)

(-)

(-)
(-)

(")

(-)
(-)

(-)

(-)

(-)

(-)
(-)
(-)
(-)
(-)

(-)
(-)
(-)
(-)

(-)
(-)
(-)
(-)

(-)

I(..)

1(-)
1(-)

l(-)

1(+)
1(+)

(-)

B

B

B

B

+

+
+

-S-

+

+

-I-

+

+

+

Cuadro il (Continuación)

+
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Del conjunto de especies estudiadas, 12 presentaron dicha anatomía, de las
cuales 5 (Cyperus capitatus Vandelli, Sporobolus pungens (Schreber) Kunth,
Spartina, densiflora Broung, Saccharum rabennae (L.) Murray y Salsola
vermiculata L. se aportan en este trabajo como nuevas especies posibles
poseedoras del síndrome C4.

En la columna segunda se presentan los índices Sm, cuyo valor por encima
de la unidad se considera, frecuentemente, como un criterio rápido de la
modalidad CAM (JIMÉNEZ & al. 1983a). La existencia de un parénquina acuífero
no fotosintético puede restar fiabilidad a dicho índice (KLuGE & TING, 1978)
dado que la presencia de los tejidos de reserva hídrica es bastante frecuente en
las halófitas (FAHN, 1978). Por consiguiente, es necesario relacionar los resulta-
dos de esta columna con los que se hallan en la columna 3 (fluctuación diurna
del acervo de ácidos orgánicos) y en la 4 (oscilaciones diarias de pH), en aquellas
especies dotadas de un parénquima fotosintético capaz de soportar la operación
del CAM, es decir, con grandes vacuolas centrales rodeadas por una capa fina
de citoplasma que contiene las estructuras metaplasmáticas (.11mENEz & al.198-
3a).

Seis de las especies estudiadas están citadas por distintos autores como
plantas CAM. Otras tres, Isoetes setacea Lam., Opuntia tuna (L.) Miller y
Sedum arenarium Brot. mostraron poseer un parénquima fotosintético homo-
géneo formado por células vacuoladas y unas variaciones diarias de acidez y
subsiguientes oscilaciones de pH significativas ( de acidez en el rango
31-200 ueq.g PF-' e á pH > 0.5), criterios muy concluyentes del CAM ya que
dicho metabolismo está ampliamente representado en las familias Cactaceae y
Crassulaceae, en géneros tales como Opuntia (SZAREK & TING, 1977; BLACK &

WILLIAMS, 1976) y Sedum (KLucE & TING, 1978) y dada la existencia de esta
modalidad fotosintética en especies del género Isoetes (KEELEY, 1981, 1982). Por
todo ello, estas tres especies podrían ser consideradas e incorporadas a los
catálogos mundiales como nuevas especies CAM.

En Isoetes setacea Lam., Mesembryanthemum nodiflorum L. y Sedum
arenarium Brot., se ha detectado en determinadas ocasiones oscilaciones signi-
ficativas del acervo de ácidos orgánicos, fenómeno que no se manifiesta de uri
modo constante. Se puede concluir, por consiguiente, que puede tratarse de
especies que, verifican el cambio CAM/C 3 y C3/CAM inducido por factores
ambientales (KLuGE & TINO, 1978; GIL, 1986).

Por otro lado, Spergularia maritima (Al) Chior. mostró fluctuaciones
medias de pH y acidez (11-30 ueq.g PF-'), por lo que debe ser sometida a
valoraciones fisiológicas posteriores de intercambio de CO, o bien a determina-
ciones de las actividades enzimáticas características. Especies como Limonium
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ferulaceum (L.) Chaz, Limoniastrum monopetalum (L.) Boiss. y Frankenia
laevis L. exhibieron fluctuaciones diarias negativas de acidez, es decir, concen-
tración inferior de ácidos a primera hora de la mañana que a última hora de la
tarde.

En el mismo Cuadro 1, se menciona también la presencia o ausencia de
cada una de las especies estudiadas en los cinco ecosistemas más representativos
del PNMO descritos en el apartado de material y métodos.

En el Cuadro 2 se recoge la distribución taxonómica cuantitativa de las
especies afectadas por los síndromes C 4 y CAM en la zona de estudio. El
metabolismo C., se ha detectado, en el PNMO, exclusivamente en las Magnoho-
fitas de las familias Poaceae, Chenopodiaceae, Ciperaceae y Euphorbiaceae,
por orden de representatividad. Por el contrario, el CAM se halla representado
tanto en Pteridofitas (familia Isoetaceae) como en Magnohofitas (familias
.lizoaceae, Cactaceae, Agaveaceae y Crassulaceae, por orden creciente de por-
centaje).

Esta distribución se encuentra en la línea de las teorías existentes en orden
a considerar que el CAM es una adquisición fotosintética evolutiva más
primitiva que la del metabolismo C ., ya que, persistiendo en las rutas bioquími-
cas de ambos el ciclo C,, se encuentran especies CAM entre Pteridofitas,
Pino filas y Magnoliqfitas, mientras que las especies C4 solamente se hallan en
las Magnoliolitas de más reciente aparición (GIL, 1986).

Se sabe que las condiciones de alta irradiancia y temperaturas altas deter,,
minan una presión de selección favorable a las especies C 4 y CAM, en las que la
demanda energética es superior a la correspondiente en especies C 3 (CHEN & al.,
1969) y las temperaturas óptimas de los principales enzimas involucrados en sus
rutas bioquímicas son superiores (LAETscú, 1968; DowToN, 1971).

Estos factores determinan el hecho de que los índices de presencia relativa
de especies C ., y CAM (Cuadro 2) sean notablemente superiores en el PNMO
que en AO los cuales, a su vez, rebasan ampliamente los valores medios
mundiales establecidos como F 4=0.45 (JIMÉNEZ & al., 1983) y F1=0.28
(MORALES & al., 1983).

Existe, además, una considerable proporción de especies C4 que están
adaptadas a los ambientes salinos siendo, con frecuencia, halófitas (JIMÉNEZ &
al., 1981b). Este fenómeno, unido con una cierta preferencia de las mismas por
colonizar zonas con sequedad intermitente, determinaría una mayor abundan-
cia relativa de plantas C ., en el PNMO que en AO. Asimismo, los factores ligados
al descenso del potencial hídrico y a las propias variaciones ambientales
intermitentes que posibilitan el cambio de metabolismo CAM a C, y viceversa.
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TOTAL
n°

C4
n°

CAM

147 12 8,2 9 6,0
Piericlopkrta I 0 0,0 1 100,0

Isoetaceue 1 0 0,0 I 100,1
Pinophyla 4 0 0,0 0 0,0
Magnoliophyta 142 12 8,5 8 5,6

Cyperaceue 3 1 33,3 0 0,0
Poaceue 24 7 29,0 0 0,0
Agaraceue 1 0 0,0 1 100,0
Aizoaceue 4 0 0,0 4 100,0
Gulacrae 2 0 0,0 2 100,0
Chenopodiaceue 12 3 25,0 0 0,0
Crassulaceue 1 0 0,0 I 100,0
Euphorhiaccae 3 1 33,3 0 0,0

Cuadro 2. Distribución taxonómica cuantativa (n° y %), de especies C4 o CAM, en cormofitas
del PNMO.

facilitan, en conjunto, una presión de selección más favorables a los vegetables
CAM que a los C4.

En el Cuadro 3 se incluye los índices IQ; e IcAm calculados para los cinco
ecosistemas diferenciados dentro del PNMO. En general, es posible observar
unos altos valores de índice, fenómeno que se puede interpretar en parte al
considerar que se trata de ecosistemas potencialmente ventajosos para ambos
metabolismos fotosintéticos en los que, sin embargo, se pueden manifestar
aspectos competitivos de diversificación. En esta linea, destacan los elevados Ic4
en M, C y E, zonas que combinan períodos de encharcamiento con épocas de
sequedad extrema. También cabe destacar el bajo Ic4 en P, zona de arenales en
estadios avanzados de sucesión con pinares y sabinares, donde la densidad de

AO	 PNMO	 A	 rvi	 C	 P	 E

I( 4 5.6 17,6 24,0 38,0 42,0 3,5 44,0

IC1.11 1,57 21,4 78.5 29,6 6,8 23,2 17,8

Cuadro 3. Indices C4 y CAM de la flora de Andalucía Occidental (AO), del Parque Natural de
las Marismas del Odiel (PNMO) y de sus diferentes ecosistemas: dunas, playas y arenales
costeros en estadios primarios de sucesión (A), marismas mareales (M), contactos arenosos con.
marisma alta; zonas a veces perturbadas de forma natural o artificial (C), arenales costeros en
estadios más avanzados de sucesión con pinares y sibinares (P) y depresiones húmedas oligosali-

nas y dulces.
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Fig. I. Regresiones parabólica y cúbica de IC 4 sobre ICAM en los cinco ecosistemas (A, M, C, P, E)
del PNMO.

flujo cuántico y la temperatura se hallan amortiguadas, favoreciendo la compe-
tencia de las especies C3.

En la Fig. 1 se ha representado las curvas de regresión parabólica y cúbica
de Ic4 sobre IcAm de los cinco ecosistemas (A, M, C, P y E) del PNMO. Se puede
apreciar en ellas un gran intervalo en que las condiciones ambientales se
manifiestan favorables a la proliferación de ambos metabolismos fotosintéticos
que, sin embargó, divergen en un determinado rango, posiblemente por presio-
nes de selección más específicas. Aunque las ecuaciones correspondientes
presentan coeficientes de determinación significativos de ajuste ( < 0.2) en el
ajuste a los datos reales, tiene mayor interés biológico la de menor exponente,
dados los grados de libertad respectivos.
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