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Abstraet: On the basis of Kranz type teaf anatomy, 107 species in 1 1  families out 
of 682 species in 47 famines surveyed weTe identi11ed as C4 plants. The familics in 
which C4 rcpresentatives \Vere found ¡nelude the Aizoaccae, Amaranthaccac, 
Boraginaceac, Compositae, Convolvulaceac, Cyperaceae, Euphorbiaceae, Grami
ocae, Nyctaginaceae, Portulacaceae, and Zygophyl1aceae. Several of the species 
identified have not been reported in prcviously published lists uf C4 plants. 

The presence of C4 photosynthesis was rcstrictcd to plants of herhaccous 
life form from open habitats. When the altitudinal distributions 01" C3 and C4 
reprcscntativcs in the 1 1  C4 familics wcrc compared, relative abundance of C4 
species and clevation were found lo be highly correlated. The possible rcasons for 
this are discusscd. 

Las plantas vasculares pueden dividirse en tres grupos distintos en cuanto a 
sus sistemas de fijación fotosintética de carbono (Hatch y Slack, 1 970; Medina el 
al., 1976; Mooney, 1 972). Estos tres grupos generalmente son denominados como 
plantas C3; plantas C4 y plantas con metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM). 
Las características fisiológicas y bioquímicas asociadas con cada tipo de fotosíntesis 
han sido ampliamente discutidas por otros autores (Bjorkman, 197 1 ; Downton, 
197 1 a ;  Medina el al. , 1976). B revemente, las principales características fisiológicas 
que distinguen las plantas C4 de las plantas C3 son: la ausencia de foto-respiración 
detectable en plantas C4, mayor afinidad a C02,de la enzima carboxiladora, mayor 
temperatura óptima de fotosíntesis, mayor punto de saturación de luz, mayores 
tasas absolutas de fotosíntesis y mayor eficiencia de utilización de agua. 

Un mejor conocimiento de la distribución taxonómica de las plantas C4 sería 
de gran interés ftlogenético, así corno ecológico y económico. Las primeras listas de 
especies C4 fueron preparadas en 1970 (Downton, 1971  b ;  Welkie y Caldwell, 1 970) 
y varias publicaciones subsiguientes han ampliado la lista de familias, géneros y 
especies con fotosíntesis C4 (Downton, 1975;  Smith y Brown, 1973; Smith y 
Turner, 1 975). Ya se ha reportado especies C4 en las siguientes familias: Aizoaceae, 
Amaranthaccae, Boraginaceae, Caryophyllaceae, Chenopodiaceae, Compositae, 
Ca nvolvula ce ae , Cyperaceae, Euphorbiac�ae, Gramineae, Nyctaginaceae, 
Portulacaceae y Zygophyllaceae (Downton, 1975). Es evidente que el origen de las 
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plantas C4 es polifilético. Muchas de nuestras cosechas agrícolas más productivas 
tales como maíz y caña de azúcar y una proporción grande de las malezas más serias 
poseen el metabolismo fotosintético C4, un hecho de considerable importancia 
económica. 

La identificación de especies vegetales según su sistema de fijación fotosinté· 
tica de carbono (e3, e4 o eAM) ha llegado a ser una técnica úlil para el 
entendimiento de su ecofisiología. Ciertas generalizaciones sobre la distribución 
ecológica de las plantas C4 pueden hacerse basadas en las características fisiológicas 
anteriormente mencionadas. Como se esperaría, las plantas C4 se encuentran en 
ambientes cálidos con alta intensidad luminosa, donde el agua puede ser un factor 
Iimitantc. Estas condiciones ambientales generales predominan en muchas regiones 
tropicales y la abundancia de especíes C4 en estas regiones es bien conocida, pero es 
escasa la información sobre las condiciones ecológicas específicas que favorecen la 
abundancia, dominancia o <fusencia de especies C4 en determinados habitats 
tropicales. Este estudio intenta correlacionar algunos parámetros ecológicos con la 
distribución de especies C4 dentro de una región geográfica restringida. 

Varios criterios pueden ser utilizados para distinguir las plantas C4 de las C3 
(Downton, 1975). En este estudio se usa el criterio de anatomía foliar puesto que 
todas las plantas C4 muestran un tipo de anatomía foliar especializada que se 
caracteriza por poseer vainas vasculares c1orenquimatosas rodeadas por las células 
c1orenquimatosas del mesoftlo con la misma orientación radial que la de las vainas. 
Esta anatomía foliar especializada comúnmente se denomina anatomía del tipo· 
Kranz y existe una correlación perfecta entre la presencia de fotosíntesis C4 y la 
presencia de la anatomía Kranz (Lactsch, 1 974; Tregunna el al., 1970; Welkie y 
ealdwelI, 1970). 

MATERIAL Y METODOS 

Las muestras para el estudio de anatomía foliar fueron obtenidas del Herbario 
de la Universidad Nacional de El Salvador y son representativas de la flora del 
noroeste de Centroamérica. Para la� determinación de tipo de anatomía foliar se 
util izaron esencialmente los métodos descritos en Welkie y ealdwelI ( 1970) Y 
Tregunna ef al. ( 1970). Brevemente, hojas enteras o porciones de hojas fueron 
desprendidas 11e especímenes del herbario y remojadas en agua por 24 horas. En el 
caso de las dicotiledóneas la muestra fue montada en agua entre dos láminas de 
microscopio y se aplicó presión para eliminar efectos ópticos debido al aire en los 
espacios intercelulares. Si se coloca la muestra delante de una fuente de luz la 
presencia de anatomía del tipo Kranz se manifiesta en la forma de un retículo verde 
oscuro sobrepuesto contra un fondo translúcido. 

La técnica anterior no es aplicable para detectar con exactitud la anatomía 
Kranz en las hojas de monocotiledóneas debido a la proximidad de los haces 
vasculares. Se hicieron a mano cortes transversales de las muestras rehidratadas de 
hojas de monocotiledóneas y fueron observados microscópicamente. 

Los resultados del estudio anatómico fueron comparados con listas de 
especies e4 ya publicadas (Downlon, 197 1 b; Dowriton, 1975;  Smith y Brown, 
1973; Smith y Turner, 1975 ; Welkie y ealdwell, 1970). 

Las distribuciones altitudinales aproximadas de las especies muestreadas 
fueron determinadas por los datos de colección y los ámbitos altitudinales según 
Standley ef al. ( 1 976). Especies carentes de suficientes datos fueron eliminadas de 
los cálculos. 
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RESULTADOS 

Los resultados de la encuesta anatómica se presentan en los Cuadros I y 2. La 
anatomía Kranz fue encontrada en 107 especies y 1 1  familias de las 682 especies y 
47 familias muestreadas. Todas las 1 1  familias ya son conocidas como famiij.as C4. 
La mayor contribución al total de 107 especies C4 se debe a las gramíneas, con 66. 
En este estudio 48 especies determinadas como C4 no aparecen en las listas 
publicadas de especies C4 anteriormente mencionadas (Cuadro 2). 

Todas las especies C4 determinadas son de forma de vida herbácea, 45% 
siendo anuales y 55% perennes. De las especies herbáceas C3 muestreadas 42% son 
anuales y 58% perennes. 

Si se comparan las distribuciones altitudinales de las especies C4 y C3 en las 
1 1  familias C4' se obtiene una regresión altamente significativa de porcentaje de 
especies C4 versus elevación (Fig. 1) .  Una comparación entre las distribuciones 
altitudinales de las especies C4 y todas las especies muestreadas rinde el mismo tipo 
de regresión pero con menores porcentajes C4 versus elevación. Puesto que la 
temperatura es un factor ecológico que varía de acuerdo con la elevación. se incluyó 
una evaluación' de este factor en la Figura l .  Esta fue obtenida mediante una 
interpolación de los datos de 14 estaciones climatológicas de El Salvador (Anónimo, 
1976). De todas las medidas de temperatura la temperatura media anual mostrÓ la 
correlación más alta con elevación (r = - 0,987; p < 0,001). ' 

Como se esperaba, las clases de habitat más frecuentemente reportadas en los 
datos de colección y en Stand ley el al. ( 1976) para las especies C4 fueron habitats 
abiertos, tales como playas, bancos de arena, llanos y terrenos cultivados. 

DISCUSION 

Los resultados de la encuesta taxonómica no deberían considerarse como 
representativos del verdadero porcentaje de especies C4 en la flora de la región 
puesto que el muestreo fue llevado a cabo preferencialmente en las familias y 
órdenes con mayor probabilidad de contener especies C4' 

Los resultados aquí reportados apoyan observaciones anteriores en que la 
fotosíntesis C4 es restringida casi exclusivamente a la forma de vida herbácea, 
siendo las especies C4 arborescentes de Euphorbia del bosque lluvioso de las Islas 
,Hawaianas la única ¡'

"
xcepción reportada (Pearey y Troughton,-1975j. Carecemos 

de reportes de otras islas oceánicas para determinar si este es un fenómeno general. 
La exclusión de especies C4 de otros bosques como los de Centroamérica puede 
deberse a la ausencia de una forma de vida adecuada para competir efectivamente 
con las especies C3 arborescentes. En habitats sombreados los mayores requisitos 
energéticos de la fotosíntesis C4 presentan una desventaja competitiva. 

Se ha reportado que cuando especies C3 y C4 de la misma forma de vida 
ocurren juntas frecuentemente hay un desplazamiento estacional de las actividades 
de las plantas C4 que resulta en una disminución de la competencia interespecífica 
(MooUeY, 1972; Williams y Markley, 1973). Esto ocurre pOr ejemplo en el Desierto 
Mohave de California donde las anuales del invierno son plantas C3 mientras la 
mayoría de las anuales del verano son plantas C4 (Mooney, 1972). En la región del 
presente estudio el régimen térmico no varía tanto como el régimen pluvial y una 
posibilidad es la sincronización de actividades al régimen hídrico con las especies C4 
alcanzando su desarrollo máximo durante las porciones más secas del año. No 
existen suficientes observaciones fenológicas en la región de estudio para verificar 
esta sugerencia pero observaciones procedentes de las sabanas inundables del sur de 
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CUADRO 1 

Resumen taxonómico de la distribución de 
la anatomía foliar C4 y e3 según Cronquist, 1968 

Grupos Taxonómicos 

Clase: Magnoliopsida* 
Subclase: Asteridae 

Orden: Asterales 
Familia: Compositae 

Orden: Campanulales 
Familia: Campanulaceae 

Orden: Gentianales 
Familia: Asclepiadaceae 

Orden: Lamiales 
Familia: Boraginaceae 

Labiatae 
Verbenaceae 

Orden: Dipsacales 
Familia: Caprifoliaceae 

Valerianaceae 
Orden: Polcmoniales 

Familia: Convolvulaceae 
Hydrophyllaceae 
Polemoniaceae 
Solanaceae 

Orden: Rubiales 
Familia: Rubiaceae 

Orden: SCTophulariales 
Familia: Acanthaceae 

Gesneriaceae 
Scrophylariaceae 

Subclase: Caryophyllidac 
Orden: BataJes 

Familia: Bataccae 
Orden: Caryophyllales 

Familia: Aizoaccac 
Amaranthaceae 
Caryophyllaceae 
Chenopodiaceac 
Nyctaginaceae 
Phytolaccaccae 
Portulacaceae 

Orden: Polygonalcs 
Familia: Polygonaceae 

Subclase: Oillenüdae 

2/50 

0/4 

0/8 

1/4 
0/7 
0/1 [ 

0/2 
0/1 

2/5 
0/3 
0/2 
0/7 

0/28 

0/15 
0/9 
0/1 2  

0/1 

l/O 
2/3 
0/4 
O/ [ 
[/3 
0/6 
[/1 

0/[ 

Especies 

c'¡/C3 

9/77 

0/9 

0/16 

1/[ 7 
0/20 
0/2[ 

0/2 
0/3 

3/8 
0/3 
0/5 
0/24 

0/34 

0/24 
0/14 
0/[5 

0/1 

l/O 
6/5 
0/6 
0/2 
1/6 
0/6 
2/2 

0/5 
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CUADRO 1 (Con!.) 

Grupos Taxonómicos Géneros Especies 
C4/C3 C4/C3 

Orden: Capparales 
Familia: Capparaceae 0/4 O/S 

Brassicaccae 0/4 O/S 
Orden: Malvales 

Familia: Malvaceae 0/1 1  0/16 
Sterculiaceae 0/7 0/1 0  

Orden: Theales 
Familia: Hypericaceae 0/4 015 

Orden: Violalcs 
Familia: Cucubitaceae 0/7 0/1 0  

Flacourtiaceae 014 019 
Subclase: Magnolüdae 

Orden: Papaverales 
familia: Papaveraceac 0/1 0/1 

Subclase: Rosidae 
Orden: Euphorbiales 

Familia: Euphorbiaccac 1 / 1 1 5/27 
Orden: Gcraniales 

Familia: Geraniaceae 0/1 0/1 
Oxalidaceae 013 O/S 

Orden: Polygalales 
Familia: Malpíghiace�e 0/7 0/8 

Polygalaceae 0/3 018 
Orden: Myrtalcs 

Familia: Onagraceae O/S 0/16 
Orden: Rosales 

Familia: leguminosac 0/35 0/83 
Rosaceac 015 015 

Orden: Sapindales 
Familia: Burseraceae 0/1 0/3 

Meliaceae 0/3 0/5 
Simaroubaceae 0/3 0/3 
Zygophyllaccac l /O 2/0 

Clase: Liliopsida* 
Subclase: Commelinidae 

Orden: Cyperales 
Familia : Cyperaceae 3/1 1 1 /7 

Graminae 27/ 1 3  66/ 1 8  

TOTALES: 42/321 107/575 

• Vide Becker, 1 973 
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Venezuela indican una gradación en dominancia entre gramíneas de tipos C3 y C4 a 
lo largo de un gradiente hídrico, los tipos C3 siendo dominantes en las zonas bajas 
con un régimen hídrico favorable durante todo el año y los tipos C4 dominando las 
zonas elevadas sujetas a desecación periódica (Meruna el al., 1976). 

La distribución altitudinal observada de las especies C4 probablemente no es 
el resultado de la acción de un solo factor sino de varios. Aunque el análisis 
estadístico no puede comprobar relaciones causativas entre factores ambientales y 
la abundancia relativa de especies C4' funciona para seleccionar las variables 
ambientales más correlacionadas con la abundancia. La temperatura es el factor 
ambiental que muestra la variación más regular de acuerdo con la elevación y hay 
buena razón para creer que es la variable más importante con respecto a la 
proporción de una flora constituida por especies C4' Teeri y Stowe ( 1 976) han 
demostrado una fuerte correlación positiva entre el porcentaje de gramíneas C4 y 
altas temperaturas mínimas durante la estación de crecimiento en 27 regiones de 
América del Norte. La misma tendencia hacia un aumento en la proporción de 
especies C4 a medida que aumenta la temperatura fue observada en el presente 
estudio utilizando la variable de temperatura media anual. En los trópicos donde la 
variación diurna de temperatura es mayor que la variación anual, la temperatura 
media anual o la temperatura mínima anual son variables apropiadas para demostrar 
una correlación con porcentaje de especies C4, mientras en las zonas templadas la 
temperatura media anual no es un índice confiable de condiciones durante la 
estación de crecimiento. 

Existen varios reportes que describen los efectos adversos fisiológicos sobre 
gramíneas C4 causados por breves exposiciones a temperaturas relativamente bajas. 
La naturaleza de estos efectos incluye acumulación de almidón en los cloroplastos 
(Hilliard y West, 1 970) e inltibición del desarrollo de los Cloroplastos del mesomo 
(Slack el al. , 1974). Estos y otros efectos adversos generalmente se manifiestan con 
exposición a temperaturas alrededor de 10 C. La Figura 1 sugiere que los efectos 
adversos de temperaturas bajas no son restringidos exclusivamente a las gramíneas 
C4. Se ve que de las especies que extienden su ámbito hasta lugares con una 
temperatura media anual aproximada de 10 C en las 1 1  familias C4 muestreadas, 
menos de 6% son especies C4. Esto puede compararse al 38% de especies C4 
correspondiente a lugares cerca del nivel del mar (Fig. 1).  La relación estrecha entre 
porcentaje de gramíneas C4 y temperatura ha sido explorada para intentar construir 
un paleoterm6metro en Africa basado en el análisis de restos fósiles de gramíneas 
(D. livingstone, comunicación personal). Indudablemente, otros factores además de 
la temperatura influyen en la distribución altitudinal de las especies C4. 

Aún en presencia de condiciones térmicas adecuadas, la restricción a la forma 
de vida herbácea anteriormente mencionada impediría el establecimiento de 
especies C4 en comunidades cerradas y es probable que una porción del patrón de la 
distribución de especies C4 en esta región se debe al hecho que la frecuencia de 
sitios abiertos por actividades humanas es mayor en las elevaciones medias y bajas. 
Dentro de una zona de temperatura uniforme, estos factores y otros como 
variaciones en el régimen hídrico, no afectarían tanto la importancia relativa sino la 
importancia absoluta de especies C4. 

Aquí se ha reportado la importancia relativa de especies C4 a lo largo de un 
gradiente altitudinal. La medida de la importancia absoluta de especies C4 en 
términos de biomasa en varias clases de habitat en zonas de temperatura 
relativamente uniforme y a lo largo del gradiente altitudinal proporcionaría más 
información sobre las condiciones ecológicas específicas que favorecen la presencia 
del sistema fotosintético C4-
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CUADRO 2 

Distribución taxonómica de la anatomla foliar 
tipo C4 dentro de UJs familias examinadas 

Aizoaccac ( 6)' Kyllinga brevi[olin 

Trianthema porlulacaslrum 7. Euphorbiaceac 
Amaranlhaceac ( 6 )  Euphorbia denslJlora 

Altemanthera repens ( 6) E. !!,lomenfera 

Amaralllhus hybridus ( 6) 8. hirta 

A. spinosus ( 6 )  t'. hypericefolia 

Gomphrena dispersa ( 1 )  E. Ihymifolia 

G. globosa 8. Gramin<lc 
Boraginaccac ( * * )  Andropogon allgustatus 

Heliotropium fmticosum A. glomeratus 

Compositac ( 5 )  A .  selloanus 

Chrysallt}¡emllm americanum ( 5)  A. semiberbis 

Pectis arenaria ( * * )  Anthep!¡ora hermaphrodita 

P. bonplandiana 
( 

5) Aristida adscemionis 

P. capil/aris ( 5) A. jorullensis 

P. diehotoma ( * * )  Arundillcllo berteroniana 

P. e!ongata ( * * )  A .  deppeana 

P. j1ava ( 5 )  Axollopus affinis 

P. prosrrata ( 5)  A. compressus 

P. sa/llrejoide!>' Bou/e/oua alamosana 

Convolvulaccac ( * * )  B. ehondrosioides 

Aniseia cemua ( 6) B. ellr/ipendula 

ElJOlvul/lS alsinoides (n) 
B. disticha 

E. "un/mularis Cel1chrllS Bro lVlleii 

Cypcrace,lc ( 1 )  C. eehjllatus 

Cypems albomarxinfl!w ( * * )  Coix lacryma·jobi 

C. ama bilis ( * * )  Cynodo/J dae/yloll 

C. ar! iculafUs (n) Chae!iun/ bromoides 

C. flovescens (n) Chloris Kayana 

C. ligularis ( 2) C. radia/a 

C. odoratus ( 1)  C. virKata 
e rotundus ( * * )  Daclyloc/cnium aexypfium 

Fimbrúlylis a!J1wa ( 2) Digitaria horiuJ/Jlalis 
F. miliacea ( � * )  
F. sparhacea 

365 

( 2) 

( * * )  

( * * )  
( 6 1  
( 2) 
( 2) 

( * * )  

( 4) 

( * * )  
( * * )  
( 4) 

( 1 )  

( * * )  
( 4 )  

( 4) 

( 4) 
( 1 )  

( * * )  
( * * )  

( 1 )  

( * * )  
( *  *)  
( 1 )  

( I I  
( 1 )  

( *  * )  

( I ) 
( * * )  
(* * )  
( 1 )  

( * * )  
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CUADRO 2 (Con!.) 

Echinoch/oa colonum ( 1)  P. plicatum (**)  
Eleus;ne indica ( 1 )  P. repens ( 3) 

hi'agrostis acutiflora (**) P. squamuJatum (**) 
E. amabilis (*"') Pennisetum hambusiforme (**)  
E. cilmnensis ( 4) P. ciliare ( 4) 

E. ciliar;s (**) P. purpureum ( 1 )  
E. maypurensis (**) P. setosum ( 2) 

E. prolifera (**) Pentarraphis seabra (**) 
Jou vea pilosa ( 4) Rhynchelytrum repens ( 2) 

J. straminea (**)  R. roseum ( 4) 
Leptochloa fi"formis (n) Seloria geniculala (**) 
Melinis minutiflora ( 1 )  S. longipila (**) 
Muhlenbergw cenchroides (**)  S. vulpiseta (U) 

M. setaroides (**) Sporobolus indicus ( 3) 
POrlicum geminatum ( 4) S. poiretti ( 4) 

P. maximum ( 1)  Trichaclme insuwris ( 1) 

P. purpurascens ( 4) 9. Nyetaginaccae 
Paspalum conjugatum ( 4)  IJoerhaavia erecta ( 6) 

P. costaricense (**) 10. Portulacaccac 

P. geminarum (**)  Portulaca oleracea ( 1 )  

P. mulTicaule (**) 1 1 .  Zygophyllaccae 
Kallstroemia caribaea (**) 

P. Ilotatum ( 1 )  
K. maxima (**) 

P. palliculatllm (**)  

• Número de referencia: 4. Smith y Brown, 1 973 

1 .  Downlon, 1 97 1  5. Smilh y Turner, 1975 

2. Downlon, 1 975 6 .  Welkie y Caldwell, 1970 

3. Mcdina et al.. 1976 . .  No aparece en las listas consultadas . 
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Fig. l . Regresión de porcentaje de especies C4 en las familias C4 muestreadas versus 
elevación y temperatura media anual aproximada (% C4 ;;: 40 - .012x; 
x = elevación) 
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