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Introdução Geral 

 

1. O Metabolismo Ácido das Crassuláceas (CAM) 

O metabolismo CAM é expresso em aproximadamente 300 gêneros de 24 famílias 

(Ceusters et al., 2011), sendo encontrado em aproximadamente 50% a 60% das espécies 

epífitas das famílias Bromeliaceae e Orchidaceae (Larcher, 2006; Silvera & Lasso, 2016). 

Esse metabolismo auxilia na adaptação dos vegetais a ambientes áridos, já que, comparado ao 

ciclo de Calvin (C3), diminui a transpiração em relação à capacidade de assimilação do CO2 

(Kerbauy et al., 2012).  

Apesar da vantagem na eficiência do uso da água, plantas CAM apresentam algumas 

desvantagens. O gasto energético necessário para cada molécula de CO2 assimilada 

geralmente é mais elevado em plantas CAM, quando comparado às plantas C3 (Winter & 

Smith, 1996). Com relação à fotorrespiração, inicialmente achava-se que as plantas CAM não 

tinham esse processo. Contudo, recentemente foi descoberto que o efeito da concentração do 

CO2 poderia ser contrabalançado pela alta concentração do O2 produzido pelo ciclo de Calvin 

no final do período claro (Lüttge, 2011). 

O CAM caracteriza-se pelo acúmulo noturno de ácidos orgânicos no vacúolo (Winter 

& Smith 1996; Lüttge, 2006). O principal ácido acumulado na maioria das espécies CAM é o 

ácido málico (Lüttge, 2006; Borland et al., 2011). Contudo, em um trabalho realizado com 

Tillandsia pohliana, foi verificado o acúmulo noturno, principalmente, de citrato (Freschi et 

al., 2010a). O acúmulo desse ácido orgânico é potencialmente mais eficiente do que o de 

malato, uma vez que a descarboxilação de um mol de citrato produz três moles de CO2, 

enquanto a descarboxilação do malato produz apenas um mol de CO2, por mol de piruvato 

formado. Dessa forma, o aumento no conteúdo de citrato pode funcionar como um 

mecanismo suplementar para minimizar a fotorrespiração e a fotoinibição nas plantas CAM 
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expostas às condições ambientais desfavoráveis (Lüttge, 1988, 2006; Franco et al., 1992, 

Freschi et al., 2010a).  

Muitas plantas podem apresentar ambos os tipos de metabolismo fotossintético (C3 ou 

CAM), alternando-os conforme variações nas condições ambientais (Sleslak et al., 2003). A 

transição entre os tipos de assimilação de CO2 pode ser induzida por déficit hídrico, aumento 

no fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (FFFA) que atinge as folhas (Maxwell et al. 

1994; Haslam et al., 2003; Sleslak et al., 2003) ou por variações periódicas de temperatura 

(Nievola et al., 2005). A mudança para o CAM pode acontecer independentemente entre 

diferentes regiões da planta. Por exemplo, folhas opostas de um mesmo nó de Clusia rosea 

(Clusiaceae) foram submetidas a diferentes condições de umidade relativa do ar, constatando-

se que o CAM foi induzido apenas nas folhas expostas ao ar seco (Schmitt et al., 1998). 

  Um promissor modelo de estudo para esse tipo de transição metabólica é a espécie 

Guzmania monostachia (Bromeliaceae), uma bromélia epífita que pode alternar, em 

diferentes condições ambientais, entre os metabolismos C3 e CAM (Freschi et al., 2010b; 

Pereira et al., 2013). Resultados recentes obtidos em nosso laboratório mostraram diferenças 

significativas quanto à acidez noturna, atividade da fosfoenolpiruvato carboxilase (PEPC) e 

da enzima malato desidrogenase (MDH) nas porções basal, mediana e apical das folhas de 

Guzmania monostachia. As maiores atividades das enzimas PEPC e MDH e de acidez foram 

observadas na porção apical, seguida da porção mediana das folhas dessa espécie quando 

submetidas ao déficit hídrico (Freschi et al., 2010b). Esses dados indicaram que, 

provavelmente, a porção foliar apical dessa bromélia mantida sob deficiência hídrica 

apresentou maior expressão do CAM, quando comparada com a mesma porção foliar das 

plantas hidratadas. Por outro lado, a porção basal das plantas mantidas sob déficit hídrico ou 

hidratadas mostrou atividade fotossintética mais próxima da via C3, caracterizada pelo pouco 

acúmulo noturno de ácidos orgânicos e pela reduzida atividade das enzimas PEPC e MDH. 
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2) Transporte de prótons e acúmulo de ácidos orgânicos no interior do vacúolo 

 Plantas CAM são caracterizadas pelo acúmulo noturno de ácidos orgânicos, 

principalmente malato, no interior do vacúolo (Cushman & Borland, 2002). A força próton- 

motriz para que ocorra o transporte de ácidos orgânicos no interior do vacúolo pode ser 

gerada por duas enzimas no tonoplasto, ATPase (ATP) e/ou pirofosfatase inorgânica (PPi) 

que bombeiam prótons (H+) para o interior do vacúolo (Marin, 1987; Rea & Sanders, 1987). 

O potencial elétrico negativo no citosol e a diferença de pH transmembrana gerado pelo 

bombeamento de H+ no vacúolo tendem a promover o transporte de ânions, como malato, 

citrato e fumarato, ocasionando o acúmulo de ácidos orgânicos no interior do vacúolo, 

característico de plantas que realizam a fotossíntese CAM (White & Smith, 1989; Cheffings 

et al., 1997). 

 Estudos realizados com plantas de Kalanchoë daigremontiana (Crassulaceae), uma 

espécie CAM constitutiva, mostraram as maiores taxas de transporte de prótons através do 

tonoplasto na presença de malato (White & Smith, 1989). Nesse mesmo estudo, foi verificado 

que não havia uma preferência no transporte de H+ pelo ATP ou PPi. Apesar de muitos 

estudos verificarem o transporte de prótons dependente de ATP ou PPi em espécies de 

Kalanchoë, apenas um trabalho mostrou o transporte de açucares e prótons em Ananas 

comosus (McRae et al., 2002) e nenhum trabalho tem mostrado o transporte de ácidos 

orgânicos e prótons em bromélias. Será que assim como observado em Kalanchoë, bromélias 

CAM não apresentariam uma preferência por ATP ou PPi (Capítulo 1)? Será que o 

transporte de prótons no vacúolo estaria associado com o maior acúmulo de malato e 

consequentemente a maior expressão do CAM (Capítulo 1)? Em um trabalho 

desenvolvido com plantas de Mesembryanthemum crystallinum foi observado um aumento de 

três vezes nas taxas de transporte de prótons dependente de ATP quando as plantas foram 
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submetidas ao estresse salino (induzidas ao CAM), comparado com as plantas C3 (Lüttge et 

al., 2000). O transporte de H+ dependente de ATP também foi verificado em plantas de  

Nicotiana tabacum (Solanaceae), uma espécie C3, cultivadas sob diferentes fontes de 

nitrogênio inorgânico (NH4
+ ou NO3

-). Maiores taxas de transporte de prótons e malato no 

interior do vacúolo e na presença de ATP foram verificadas nas plantas mantidas na presença 

de nitrato comparado àquelas cultivadas em amônio (Lüttge et al., 2000).  

 Apesar de inúmeros trabalhos na literatura descreverem os transportes de prótons e 

ácidos orgânicos no interior do vacúolo em plantas CAM e C3, nenhum trabalho demonstrou 

ainda a influência de diferentes fontes de nitrogênio no transporte de H+ e ácidos orgânicos 

através do tonoplasto em plantas CAM constitutivas e facultativas. Será que o transporte de 

prótons no vacúolo e a expressão de transportadores vacuolar de malato e fumarato (ALMT9) 

seria influenciada por diferentes fontes inorgânicas de nitrogênio e pela concentração dessas 

fontes(Capítulos 2 e 3)? Como seria o transporte de prótons e ácidos orgânicos no vacúolo e 

a preferência por ATP ou PPi em plantas CAM constitutivas e facultativas das famílias 

Bromeliaceae e Crassulaceae (Capítulos 2 e 3)? 

 

3) Nutrição e indução ao CAM 

Apesar de muitos trabalhos terem mostrado a indução do CAM por diferentes 

condições ambientais como, disponibilidade de água, intensidade luminosa e fotoperíodo 

(Maxwell et al., 1994; Nievola et al., 2005; Pereira et al., 2013), poucos estudos têm 

mostrado a influência da deficiência nutricional na expressão desse metabolismo 

fotossintético (Ota 1988; Winter &Holtum, 2011; Rodrigues et al., 2014). Winter & Holtum 

(2011) verificaram que o fornecimento de nutrientes afeta o balanço entre as vias 

fotossíntéticas C3 e CAM em Calandrinia polyandra (Montiaceae). Quando mantida sob 

reduzida disponibilidade de água ou nutrientes, foi observada a mudança na fixação diurna do 
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CO2 para a fixação noturna nessa herbácea. A reversão da fotossíntese CAM para C3 foi 

possível após a reidratação ou adição de solução nutritiva no solo dessa espécie (Winter & 

Holtum, 2011). 

Ota (1988) verificou que plantas de Kalanchoe blossfeldiana (Crassulaceae) mantidas 

em solução nutritiva com presença de nitrato (1 mM) apresentaram um aumento no conteúdo 

de malato e no acúmulo noturno de acidez, quando comparadas com plantas mantidas em 

solução com presença de amônio (1 mM). Esses resultados sugerem que a ausência do nitrato 

tem maior influência na indução ao CAM nessa espécie do que a ausência de amônio. Será 

que outras espécies CAM constitutivas dessa família teriam esse metabolismo fotossintético 

influenciado por diferentes concentrações dessas fontes inorgânicas de nitrogênio (Capítulo 

2)? 

Embora alguns trabalhos tenham estudado a correlação entre CAM e nutrição, apenas 

um estudo conduzido em folhas destacadas da bromélia epífita com tanque, Guzmania 

monostachia, mostrou a influência da deficiência de cada macronutriente (N, P ou K) na 

indução do CAM (Rodrigues et al., 2014). Nesse estudo foi verificado que a ausência de 

nitrogênio promoveu um aumento de duas vezes na atividade das enzimas PEPC e MDH na 

porção apical das folhas de Guzmania monostachia comparado à ausência de P ou K 

(Rodrigues et al., 2014). Em relação aos estudos mais recentes realizados com a bromélia 

epífita G. monostachia, ainda não se sabe como as fontes de nitrogênio regulam a expressão 

do CAM. A regulação desse metabolismo em G. monostachia seria bioquímica e molecular 

(Capítulo 3)?  

 

4) Aquaporinas e CAM 

As aquaporinas (AQPs) são proteínas responsáveis pelo transporte de água, pequenos 

solutos e gases através das membranas (Maurel, 2007). Elas pertencem à família das 
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proteínas intrínsecas de membrana (MIPs) e se subdividem em cinco subfamílias, 

denominadas PIPs (Plasma membrane Intrinsic Proteins), TIPs (Tonoplast Intrinsic Proteins), 

NIPs (Nodulin26-like Intrinsic Proteins), SIPs (Small basic Intrinsic Proteins) e XIPs (X 

Intrinsic Proteins) (Johanson et al., 2001; Danielson & Johanson, 2008). 

Variações de condutividade hidráulica em raízes (Lpr) têm sido associadas às 

alterações de expressão de genes de aquaporinas nesse órgão. Variações diuturnas de 

condutividade são acompanhadas por variações no nível de transcritos de aquaporinas do tipo 

PIP em raízes de milho e ervilha (Lopez et al., 2003, Beaudette et al., 2007). Nessas espécies, 

a expressão de aquaporinas se mostrou dependente do tipo de raiz (primária ou secundária) 

(Beaudette et al., 2007) e do estágio de desenvolvimento das mesmas, sendo observado em 

geral um aumento de expressão na zona de alongamento celular e nas regiões mais maduras 

da raiz primária (Hachez et al., 2006). 

Também em folhas, a expressão de diferentes aquaporinas obedece a um padrão de 

regulação temporal e espacial. Enquanto algumas isoformas são expressas nas folhas jovens 

em expansão, outras são expressas preferencialmente em folhas completamente expandidas, 

sendo que as aquaporinas expressas nas folhas maduras estão provavelmente envolvidas em 

processos fisiológicos como o carregamento do floema, perda de água do xilema, abertura e 

fechamento estomático, transporte de CO2 na fotossíntese e movimento foliar (Heinen et al., 

2009).Na leguminosa Samanea saman (Mimosaceae), o acúmulo de transcritos do gene 

SsAQP2 (PIP) no pulvino foi maior no início da fase iluminada, coincidente com o aumento 

na permeabilidade da água em células motoras (Moshelion et al., 2002).  

Em Mesembryanthemum crystallinum, mudanças na permeabilidade à água de 

protoplastos isolados de folhas e raízes durante o ciclo diuturno coincidiram com flutuações 

na abundância de transcritos de três PIPs: McPIP1;4, McPIP1;5 e McPIP2;1 e uma TIP: 

McTIP1;2 em plantas CAM adultas (Vera-Estrella et al. 2012). No entanto, variações 
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similares não foram observadas em plantas C3 jovens. De forma interessante, oscilações 

diuturnas na atividade de PEPC, no acúmulo de pinitol e na osmolaridade da seiva foram 

observadas somente nas plantas CAM sendo que esses parâmetros permaneceram inalterados 

nas plantas C3. Essas mudanças, em períodos distintos do ciclo CAM, ressaltam a 

necessidade do controle do potencial osmótico em compartimentos celulares específicos 

concomitante com a regulação metabólica e do fluxo de água na planta. (Vera-Estrella et al., 

2012). De forma similar, não foram verificadas variações evidentes nos níveis de transcritos 

de VgPIP1,5 e VgTIP2 em função do regime luminoso, no ápice e na base das folhas de 

Vriesea gigantea, uma bromélia com metabolismo C3. A ausência de um padrão nítido de 

expressão dia/noite sugere que esses genes sejam expressos de forma quase contínua, 

principalmente nas bases foliares, maximizando a absorção de nutrientes, cuja 

disponibilidade é imprevisível e sujeita à rápida degradação e/ou utilização por outros 

organismos habitantes do tanque (Cambuí, 2009). 

Recentemente foi feito o transcriptoma da bromélia epífita com tanque, G. 

monostachia, que abriu uma ampla gama de possibilidades para o estudo da regulação gênica 

nessa espécie (dados não publicados). Nesse sentido, será que os genes que codificam 

aquaporinas nessa espécie seriam regulados pelo horário do dia (início e final do dia) 

(Capítulo 4)? Será que haveria uma regulação desses genes pelo horário do dia, estresse 

hídrico e fontes inorgânicas de nitrogênio nas porções basal, mediana e apical das folhas de 

G. monostachia que expressam diferentes graus de intensidade do CAM (Capítulo 4)? 

 

 Objetivos Gerais 

Investigar o transporte de prótons e ácidos orgânicos e acúmulo noturno de malato e 

citrato no interior do vacúolo nas folhas de alguns representantes CAM das famílias 
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Bromeliaceae e Crassulaceae submetidos a diferentes fontes inorgânicas de nitrogênio 

associadas ou não ao déficit hídrico. 

Avaliar a expressão de genes que codificam aquaporinas nas porções basal e apical de 

folhas de Guzmania monostachia submetidas a diferentes fontes de nitrogênio associadas ou 

não ao déficit hídrico. 

 

1. Objetivos específicos de cada capítulo 

Capítulo 1: 

Investigar o transporte de prótons e ânions, como malato, fumarato e citrato, 

dependente de ATP ou PPi no interior do vacúolo e o acúmulo noturno de malato e 

citrato em seis espécies de bromélias CAM constitutivas e uma C3. 

 

Capítulo 2: 

 Determinar o acúmulo noturno de ácidos orgânicos, malato, fumarato e citrato e o 

transporte de H+ e ânions, malato, citrato e fumarato, no interior do vacúolo dependente 

de ATP ou PPi em duas espécies de Kalanchoë, Kalanchoë tubiflora e Kalanchoë 

laxiflora, mantidas sob diferentes fontes de nitrogênio inorgânico (NH4
+ e/ou NO3

-) e 

diferentes concentrações dessas fontes (2.5 ou 5.0 mM).  

 

Capítulo 3: 

Investigar a influência da presença e/ou ausência de fontes inorgânicas de nitrogênio 

(NH4
+ e/ou NO3

-) associada ou não à deficiência hídrica (PEG 6000 30%), sobre a 

expressão do CAM, transporte de prótons e ânions no interior do vacúolo, expressão do 

gene ALMT9 que codifica o transportador de malato dependente de alumínio 9, atividade 

das principais enzimas antioxidantes (catalase, ascorbato peroxidase, superóxido 
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dismutase e glutationa redutase) e quantificação de ácucares solúveis, glicose, frutose e 

sacarose, na porção apical das folhas pertencentes ao 8-12o nós de Guzmania 

monostachia. 

 

Capítulo 4: 

Verificar a expressão de alguns genes que codificam aquaporinas (PIPs, TIPs, NIPs e 

SIPs) nas porções basal, mediana e apical de folhas pertencentes ao 8-12o nós de 

Guzmania monostachia mantidas sob diferentes fontes de nitrogênio (NH4
+ ou NO3

-) 

associadas ou não à deficiência hídrica (PEG 6000 30%). 

 

2. Estratégias de estudo 

1) Avaliar o transporte de prótons dependente de ATP ou PPi e o acúmulo noturno de 

malato e citrato em folhas de bromélias classificadas como CAM constitutivas, CAM 

facultativas ou C3 e em folhas de duas espécies CAM constitutivas de Kalanchoë. 

2) Analisar o grau de expressão do CAM por meio de ensaio da atividade das enzimas 

PEPC e MDH e da dosagem da variação de acidez (acúmulo noturno de ácido málico e 

cítrico) na porção apical de folhas de G. monostachia após o tratamento de deficiências 

nutricionais (NH4
+ e/ou NO3

-) associadas ou não à deficiência hídrica por sete dias. 

3) Determinar a atividade das enzimas antioxidantes e o acúmulo de açucares solúveis na 

porção apical de folhas de Guzmania monostachia submetidas à deficiência de diferentes 

fontes de nitrogênio inorgânico (NH4
+ e/ou NO3

-) associada ou não à deficiência hídrica por 

sete dias. 

4) Analisar os níveis de transcritos do ALMT9  na porção apical das folhas de G. 

monostachia após o tratamento de deficiências nutricionais (NH4
+ e/ou NO3

-) associadas ou 

não à deficiência hídrica por sete dias. 
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5) Analisar os níveis de transcritos de AQPs (PIP, TIP, NIP e SIP) nas diferentes porções 

foliares (basal e apical) de G. monostachia após o tratamento com diferentes fontes de 

nitrogênio (NH4
+ ou NO3

-) associadas ou não à deficiência hídrica por sete dias. 
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Principais conclusões 

 As principais conclusões obtidas desse trabalho são descritas individualmente para 

cada capítulo apresentado. 

 No capítulo 1, entre as 6 espécies de bromélias CAM utilizadas nesse estudo, 

Billbergia pyramidalis apresentou as maiores taxas de transporte de prótons dependente de 

ATP ou PPi e maior acúmulo noturno de malato, enquanto Tillandsia usneoides exibiu as 

menores taxas de transporte de prótons e acúmulo de malato durante a noite. Todas bromélias 

mostraram uma preferência pela ATPase, em vez da PPiase, como força próton-motriz para o 

transporte de ácidos orgânicos no interior do vacúolo. A permeabilidade do tonoplasto na 

presença de ATP, para todas as bromélias CAM testadas foi fumarato > malato > citrato. 

 No capítulo 2, plantas de Kalanchoë laxiflora e Kalanchoë tubiflora cultivadas com 

2.5 mM de nitrato apresentaram maiores taxas de transporte de prótons dependente de ATP 

ou PPi e maior acúmulo noturno de ácidos orgânicos no interior do vacúolo. Por outro lado, 

plantas de ambas as espécies mantidas em 5.0 mM de amônio exibiram os menores valores de 

transporte de prótons e acúmulo de ácidos orgânicos durante a noite. Ao comparar as duas 

espécies, os parâmetros descritos acima foram maiores nas plantas de K. tubiflora do que nas 

plantas de K. laxiflora. De modo geral, os resultados apresentados nesse capítulo sugerem 

que K. tubiflora apresenta um CAM mais forte comparado com K. laxiflora e as fontes 

inorgânicas de nitrogênio (NH4
+ ou NO3

-) , bem como suas concentrações, influenciam no 

grau de expressão do CAM nessas duas espécies de Kalanchoë. 

 No capítulo 3, os dados claramente mostram que a presença isolada de amônio (5.0 

mM) associada ao déficit hídrico (PEG 6000 30%) favorece a maior expressão do CAM na 

porção apical das folhas de Guzmania monostachia, quando comparado com a presença 

isolada de nitrato (5.0 mM). Foi observado também o maior acúmulo de açucares solúveis 

(glicose, frutose e sacarose) e atividade das principais enzimas antioxidantes (SOD, CAT, 
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APX e GR) na porção apical das folhas dessa bromélia mantidas na presença de amônio. O 

transporte de prótons e ácidos orgânicos dependentes de ATP, bem como a expressão do gene 

ALMT9, que codifica o transportador de malato ativado por alumínio, foram aumentados na 

presença de amônio como única fonte isolada de nitrogênio. Esses resultados sugerem que o 

amônio melhorara a capacidade de limitar o dano oxidativo, bem como favorece o transporte 

de ácidos orgânicos no interior do vacúolo na porção apical das folhas de G monostachia. 

 No capítulo 4, nossos resultados sugerem que os 11 genes que codificam aquaporinas 

escolhidos nesse estudo são diferencialmente regulados pelo ciclo dia/noite e fontes de 

nitrogênio e são muito responsivos aos déficit hídrico, contribuindo para manter o balanço 

hídrico em folhas de G. monostachia. A presença de NH4
+ parece favorecer a indução dos 

genes que codificam PIP1;2 e PIP1;5  nas porções basal e mediana no final do dia. O 

aumento na expressão desses genes na base, poderia auxiliar no transporte de água para o 

ápice, associado com a repressão desses genes na porção apical, evitando a perda de água, 

poderia resultar em uma maior disponibilidade de água e CO2 para a enzima PEPC que exibiu 

maior atividade na porção apical das folhas, como destacado no capítulo 3. 
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Resumo 

Historicamente, o metabolismo ácido das crassuláceas (CAM) tem sido bem estudado em 

espécies das famílias Bromeliaceae e, principalmente, Crassulaceae. Essa via fotossintética é 

caracterizada pelo acúmulo noturno de ácidos orgânicos dentro do vacúolo e pela fixação de 

CO2 durante a noite pela enzima fosfoenolpiruvato carboxilase (PEPC). No entanto, pouco se 

sabe sobre a preferência pela atividade da enzima ATPase ou PPiase no transporte de prótons 

e ácidos orgânicos no interior das vesículas do tonoplasto em espécies CAM. A fotossíntese 

CAM pode ser induzida em plantas caracterizadas como CAM-facultativas por diversos 

fatores ambientais, por exemplo, déficit hídrico, termoperíodo, salinidade e deficiência de 

nutrientes. Contudo, pouco tem sido discutido sobre a influência dos nutrientes na indução do 

CAM. Esse estudo investigou o transporte de prótons através da membrana do tonoplasto em 

seis espécies de bromélias CAM e duas espécies de Kalanchoë. Todas as espécies usadas 

nesse estudo mostrou uma preferência pela ATPase do que pela PPiase para o transporte de 

prótons e ácidos orgânicos no interior das vesículas do tonoplasto. Nós também observamos 

uma maior expressão do CAM nas plantas de Kalanchoë laxiflora e Kalanchoë tubiflora 

mantidas na presença de 2.5 mM de NO3
-. Por outro lado, Guzmania monostachia, uma 

espécie de bromélia epífita, exibiu a maior intensidade do CAM nas folhas mantidas na 

presença de NH4
+ + déficit hídrico. Nessa espécie de bromélia, a maior expressão do gene 

ALMT9 na porção apical das folhas, seguido pelas maiores taxas de transporte de prótons pela 

ATPase, acúmulo de açucares solúveis e a ativação das defesas antioxidantes parecem estar 

relacionados com o aumento da tolerância pelo ajuste osmótico e limitação do dano oxidativo 

nas folhas mantidas na presença de NH4
+ + déficit hídrico. Uma outra explicação para a 

maior intensidade do CAM no ápice das folhas mantidas em NH4
+ + déficit hídrico poderia 

ser a maior expressão dos genes que codificam aquaporinas nas regiões basal e mediana das 

folhas na presença dessa fonte de N, principalmente PIPs e TIPs, que talvez sejam 
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responsáveis pelo transporte de água das porções basal e mediana para a porção apical das 

folhas. O maior conteúdo de água conservado na porção apical poderia ajudar a aumentar a 

intensidade da fotossíntese CAM nessa porção das folhas de G. monostachia mantidas na 

presença de NH4
+ + déficit hídrico.  

Palavras-chave: Aquaporinas; Metabolismo ácido crassuláceo; Fontes de nitrogênio; 

Transporte de prótons. 
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Abstract 

Historically, crassulacean acid metabolism (CAM) has been studied in many families, mainly 

Bromeliaceae and Crassulaceae. This photosynthetic pathway is characterized by the 

nocturnal organic acid accumulation in the vacuole as well as CO2 fixation during the night 

by the phosphoenolpyruvate carboxylase enzyme (PEPC). However, little is known about the 

preference of ATPase or PPiase activities for the proton and organic acids transport in 

tonoplast vesicles in CAM species. CAM photosynthesis can be inducted in CAM-facultative 

species by environmental factors such as, water deficit, thermoperiod, salinity and nutrients 

deficiency. Although, little has been discussed about the influence of nutrients on CAM 

induction. This study investigated proton transport in CAM bromeliad species and two CAM 

Kalanchoë species. All of the species used in this study showed a preference for ATPase 

rather than PPiase for the proton and organic acids transport into the tonoplast vesicles. We 

also observed a higher CAM expression in Kalanchoë laxiflora and Kalanchoë tubiflora 

plants kept in the presence of 2.5 mM of NO3
-. On the other hand, Guzmania monostachia 

plants, an epiphytic tank bromeliad species, exhibited the highest CAM intensity in the leaves 

kept in the presence of NH4
+ + water deficit. In this same bromeliad, a malate transporter 

gene, ALMT9, showed its highest expression in the apical portion of the leaves and the 

highest proton transport rates into the vacuole by ATPase. Soluble sugars and antioxidant 

enzymes activities were also verified in this study in order to observe their influence on 

increasing the drought tolerance of G.monostachia. In the leaves kept in NH4
+ + water deficit 

the highest antioxidant activities and accumulation of soluble sugars were observed, this 

suggests that this inorganic nitrogen source seems to increase the drought tolerance by 

osmotic adjustment and limitation of oxidative damage. These factors can favor the increase 

of CAM intensity in the leaves kept under NH4
+ + water deficiency. Another explanation for 

why the highest CAM intensity was observed in the apical portion of the leaves kept in NH4
+ 
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+ water deficiency is because of the higher expression of aquaporin genes in the basal and 

middle regions of the leaves in the presence of this N source, mainly PIP and TIP, which 

might be responsible for transporting water from the basal and middle portions to the apical 

portion where these AQP genes are repressed. The fact that the highest water content is 

conserved in the apical portion might help to explain the increase in the intensity of CAM 

photosynthesis observed in the leaves of G. monostachia kept in the presence of NH4
+ + 

water deficit.  

Keywords: Aquaporins; Crassulacean acid Metabolism; Nitrogen sources; Proton transport. 

 

 
 
 


