CARACTERISTICAS FOTOSINTETICAS DE LA YUCA Manihot esculen-

ta Crantz. ANATOMIA FOLIAR, ULTRAESTRUCTURA DE CLORO-

PLASTOS, TASAS FOTOSINTETICAS ¥ PRODUCTOS INICIALES DE
LA FIJACION DEL CO, CON #C

Néstor M. Riafio*
James H. Cock**
Yamel Lopez F.***

COMPENDIO

Se alimentaron hojas de yuca, frijol y maiz
con 14CO; en luz y los productos primarios
de la fotosintesis se identificaron 5y 10
segundos después de la asimilacion. En
maiz, aproximadamente.tres cuartas par -
tes del carbén marcado se incorpord en
los acidos C4, en frijol alrededor de las dos
terceras partes en PGA, en yuca aproxima-
damente el 40-60 o/o en écidos C3 con 30-
50 o/o en PGA. Estos datos indican que la
yuca posee el ciclo fotosintético C;. La
planta presenta una corona alrededor del

haz vascular y diferenciacion entre cloro-

plastos, pero la anatomia no es perfecta,
por consiguiente una asimilacion aprecia-
ble del carbono tiene lugar directamente
a través de el ciclo de Calvin- Benson-Bas-
sham.

ABSTRACT

Cassava, bean and maize leaves were fed
with ! 4CO, in light and the primary pro-
ducts of photosynthesis identified 5 and
10 seconds after assimilation. In maize,
approximately three quarters of the labe-
lled carbon was incorporated in C,4 acids,
in bean about two thirds in PGA,and in
cassava aproximately 40-60 o/ in Cj
acids with 30-50 o/o in PGA. These data
indicate that cassava possesses the C4 pho-
tosynthetic cycle. Plant present vascular
bundle sheath and differentiation bet-
ween chloroplast, but the anatomy is not
perfect, consequently appreciable carbon
assimilation takes place directly through
the Calvin-Benson-Bassham cycle.
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1. INTRODUCCION

La yuca, Manihot esculenta Crantz, es una de las fuentes menos costosas
de calorias, constituye la cuarta fuente energética producida y consumida
en los tropicos (Cock, 7) y se estima que proporciona entre 200 y 1000 ca-
lorfas por persona-dia a mds de 700 millones de personas en los paises en
desarrollo. La mayor parte de la produccion de yuca proviene de suelos
agricolas marginales con practicamente ninguna aplicacién de fertilizantes
e insecticidas. La alta productividad de la yuca, afin en condiciones adver-
sas, hace necesario emprender estudios que permitan conocer las bases de
su eficiencia en la produccion de materia seca, paso necesario para la postu-
lacién de un conjunto de tecnologias que permitan aprovechar al mdximo
el potencial de la planta.

Las plantas vasculares no suculentas se dividen en dos grupos, plantas C,
y C,, segiin sus mecanismos de incorporacion del CO, . Cada grupo se dife-
rencia por caracteristicas bioquimicas, fisiolégicas y ecoldgicas (Medina, De
Bifano y Delgado, 15). La via fotosintética C, se ha sugerido como precur-
sor filogenético de la via C, (Ogren y Chollet, 18); diversos géneros contie-
nen plantas con caracteristicas intermedias, mds eficientes que las C; pero
menos que las C, (Monson, Edwards y Ku, 17). La yuca presenta alta tasa
de fotosintesis, bajo punto de compensaciéon de CO, , baja fotorespiracion,
alta eficiencia en el uso del agua y una anatomia que presenta células con
cloroplastos alrededor del haz vascular (CIAT 4, 5 y 6).

Debido a que no existen informaciones en cuanto a la via metabdlica que
se asocia con la fijacion del CO, en la fotosintesis de la yuca y puesto que
existe gran variabilidad en la produccion de los diferentes materiales l1os
objetivos  del trabajo fueron: determinar los metabolitos intermedia-
rios, principalmente acidos orgdnicos, asociados con las vias metabdlicas C,
6 C, ; estudiar los tejidos foliares para determinar la existencia de la anato-
mia Kranz; estudiar de la ultraestructura de los cloroplastos para detectar
diferencias anatémicas que puedan estar asociadas con cambios funcionales.
Y determinar las tasas fotosintéticas en los materiales utilizados.

2. PROCEDIMIENTO EXPERIMENTAL

Los experimentos se llevaron a cabo en el CIAT y en el Instituto de Asun-
tos Nucleares (Bogotd). Los materiales de yuca (MCol 22 y CM 507- 37),
maiz (CIMMYT 346 Swan-Laposta C48B) y frijol (GO 4494, Calima) se sem-
braron en potes (25 cm de didmetro y 25 cm de altura) con una mezcla sue-
lo, arena y compost. Cada planta se fertilizé con 14 g de 15:15:15 al mes
de la siembra.



La anatomia foliar se estudi6 segun la técnica de Roth (19) y la micros-
copia electronica se adelanté segiin lo descrito por Mercer y Birbeck (16).

Las tasas fotosintéticas se midieron segin la metodologia descrita por
Cock, Porto y El-Sharkawy (8).

Con el fin de alimentar la planta con *CO,, una cimara(26 x 26 x 8 cm)
fue construida con dos pequefios ventiladores. La cdmara se conecté a un
frasco conteniendo 4cido ortofosforico al cual se le inyectaron 3 ml de bi-
carbonato de sodio marcado con una actividad de 50 microcuries por ml,
con el fin de liberar el *CO, para luego hacerlo pasar por la cimara, por la
accion de una bomba. Hojas de cada material se expusieron al carbono ra-
dioactivo por perfodos de cinco y diez segundos.

Luego del periodo de exposicion, las hojas se colocaron en etanol del
80 o/o a 80°C, con el fin de detener la actividad enzimitica.

La extraccidn se realiz6 de acuerdo con el método descrito por Kennedy
y Laetsch (11);los dcidos orgdnicos se separaron sobre papel, segtin la técni-
ca de Korstschack, Hartt y Burr (12), y sobre cromatoplacas de celulosa.

Las manchas correspondientes a los dcidos organicos de interes se coloca-
ron en frascos de borosilicato que contenian 1 ml de KOH 1M, por un pe-
riodo de 24 horas. Al adicionar 6 ml de liquido universal de centelleo se de-
terminé su actividad en cuentas por minuto CPM (Beckman LS 7500). La
atenuacion se determiné para cada muestra y los resultados se convirtieron
a desintegraciones por minuto DPM.

3. RESULTADOS
3.1. Anatomia de la hoja.

Los cortes transversales de los materiales MCol 22 y CM 507-37 presen -
tan las mismas caracteristicas morfolégicas.

La epidermis superior es una cubierta de células de una sola capa, cuya
cara inferior, aunque de forma irregular, puede asemejarse a un cuadrado o
a un rectiangulo, que puede subtender cada una entre 4 y 8 células del parén-
quima de empalizada.

El parénquima de empalizada se presenta como una capa unicelular, cu-
yos elementos tienen la apariencia de un cilindro alargado de aproximada-
mente 60 a 70 micras, constituyendo alrededor del 70 o/o del grosor de la
hoja, y con un didmetro entre 6 y 8 micras. Los cilindros se arreglan en agru-
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paciones en forma de embudo, si se les observa en un solo plano, embudo
que puede contar con alrededor de 40 células. Esta misma caracteristica
fue referenciada, en 1884 por Haberlandt (10) en hojas de Moricandia ar-
vensis, Scabiosa ucrainica y Turgenia latifolia. Moricandia arvensis presen-
ta las vias fotosintéticas C; y C, (Bauwe, 1; Monson, Edwards y Ku, 17).

Los haces vasculares se encuentran rodeados por varias células, que dan
la apariencia de una corona (CIAT, 5), con células mds grandes que las del
parénquima esponjoso circundante y con grandes cloroplastos en posicion
centrifuga. Esta capa o collar estd conectada al parénquima de empalizada
en su parte media superior, formando una especie de receptaculo del siste-
ma de embudo.

El parénquima esponjoso estd formado por células mas o menos circula-
res, de tamafio menor que las células del collar del haz vascular, presentin-
dose grandes espacios intercelulares, que forman especie de cdmaras subes-
tomadticas de gran dimension.

La epidermis inferior es mucho mas compleja que la superior, presentan-
do gran profusion de tricomas.

En plantas monocotiledoneas C,; , como maiz, y dicotiledoneas, como
bledo, se presentan monoestratificadas las epidermis superior e inferior;
las dicotiledéneas tienen meséfilo con parénquima de empalizada con célu-
las pequefias, pero en el centro se observan los haces vasculares, rodeados
de grandes células, con cloroplastos de gran tamafio, dando la apariencia de
una corona y denominada por Haberlandt (10) como anatomria Kranz.

En una planta tipica C;, como el frijol, se presentan las epidermis, un pa-
rénquima de empalizada triestratificado, ocupando aproximadamente el 50
o/o del tejido foliar, y un parénquima esponjoso con gran profusién de cé-
lulas pequefias y bastantes espacios intercelulares; ademas, alrededor de al-
gunos haces vasculares se observa una corona de células que la rodean pero
estas no presentan cloroplastos.

3.2. Ultraestructura de cloroplastos.

En yuca, los cloroplastos del parénquima de empalizada se encontraron
en grandes cantidades, muy cercanos a la pared celular, presentando granas
muy caracteristicos en forma de libros a lo largo del cloroplasto; ademds, se
pueden observar algunas inclusiones de almidon. Esta misma caracteristica
la presentan los cloroplastos situados en el parénquima esponjoso.
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Los cloroplastos que se encuentran en las células que rodean el haz vas-
cular, presentan granas difusos y muy dispersos por toda la matriz del clo-
roplasto, sin formar estructuras caracteristicas. La descripcion se asemeja
a la de los cloroplastos presentes en este mismo tipo de tejido, en especies
de las familias Cyperaceae y Chenopodiaceae (Carolin, et al, 2 y 3). No se
observaron inclusiones de almidén, debido tal vez a que las muestras se to-
maron en tempranas horas de la mafiana.

En plantas de maiz se observaron dos tipos de cloroplastos: los del me-
sofilo, que presentan granas bien diferenciadas y con pocas inclusiones de
almiddn, y los de las células que rodean el haz vascular, que son de gran ta-
mafio, no presentan granas y estdn repletos de almidén. La observacién de
estos organelos concuerda con lo descrito por Laetsch (13).

En frijol los cloroplastos son iguales para todos los tejidos, presentaron
granas bien desarrollados y las estructuras caracteristicas. Ademads, presen-
taron grandes cantidades de almidén.

3.3. Fotosintesis.

La fotosintesis aparente de las hojas antes de la marcacién con el * CO,
(Cuadro 1) fue de 32 para el frijol, luego se situaron las variedades de yuca
con tasas de 49 (CM507-37) y 71 (MCol 22), mientras que en maiz se obtu-
vieron las tasas mds altas (122). Los resultados demuestran que las hojas es-
taban fotosintetizando activamente en el momento de la medicién,y corro-
boran las altas tasas fotosintéticas en la planta de yuca, mayores que en plan-
tas C; pero menores que en plantas C, (CIAT, 5; Cock, Porto y El-Sharkawy,
8; El-Sharkawy y Cock, 9).

3.4. Compuestos radioactivos.

Luego de cinco y diez segundos de exposicién de las hojas al * CO, , la ac-
tividad de los e xtractos aumenta significativamente (Cuadro 2), lo cual indi-
ca un comportamiento adecuado de las plantas en el momento de la marca-
cién. Los materiales de yuca continuan presentando valores intermedios res-
pecto a las plantas tipicas C; y C, .

Después de cortos perfodos de exposicién al '* CO, , la planta de frijol
presenta el 70 o/o de la actividad total en el acido fosfoglicérico (PGA);
mientras que el maiz presenta la mayor actividad, cercana al 70 o /o, en ici-
dos pertenecientes a la via C; como son el mélico, aspartico y oxalacético
(Cuadro 3). En los materiales de yuca alrededor del 40 o/o de la actividad
total se encuentra en los compuestos pertenecientes a la via C, .
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Cuadro 1

Tasas fotosintéticas de los materiales utilizados en la investigacién

Area foliar Fotosintesis aparente
Material CO; dm? mgCO, dm Sfes
Frijol 250 0.65 32
CM 507-37 125 o221 49
MCol 22 190 022 71
Maiz 650 044 122
Cuadro 2

Actividad de los extractos, de los diferentes materiales luego de 5 y 10 segundos de
exposicion al 1*CO, y su relacién con la fotosintesis aparente

Actividad del extracto

Fotosintesis aparente (Desintegraciones por minuto-DPM)
Material mgCO; dm~2 hr™! 5 seg. 10 seg.
Frijol 32 120 249
CM 507-37 49 350 454
MCol 22 7 343 508
Maiz 122 700 1349
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Hay que anotar que no se midieron gran cantidad de compuestos interme-
dios por lo que sus actividades se reunen-en el dato denominado otros com-
ponentes, las cuales pueden pertenecer tanto a la via C; comoalaC,.

4. DISCUSION

Es hoy bien conocida la relacion existente entre las caracteristicas morfo-
légicas y las vias fotosintéticas de los diferentes tipos de plantas, lo cual per-
mite tener plantas tipicas que sirven como referencia para el estudio de o-
tras. La planta de yuca, de acuerdo con varios de los aspectos aqui estudia-
dos, presenta caracteristicas que la diferencian de plantas tipicas C; (frijol)
y C, (maiz).

La caracteristica anatémica de una hoja de yuca no presenta muchas dife-
rencias con las de plantas dicotiledoneas C; . Sin embargo, la estructura de
embudo formada por el parénquima de empalizada y la presencia de una co-
rona de células mds grandes que las del parénquima esponjoso circundante
que presentan cloroplastos en posicion centrifuga, haciendo similitud con
la anatomia Kranz tipica de las C, , ha sido informada inicamente para plan-
tas intermediarias como Moricandia arvensis, Flaveria sp. y otras ( Haber-
landt, 10; Monson, Edwards y Ku, 17).

La diferenciacién ultraestructural de los cloroplastos, aunque no muy cla-
ra ain, presenta una evidencia sobre la posible funcionalidad dela corona
alrededor del haz vascular, dando posibles explicaciones al comportamien-
to bioquimico y fotosintético de la planta.

La fotosintesis aparente de los materiales de yuca indica un comporta-
miento intermedio entre C; y C,, caracteristica sustentada por el hecho de
que la planta presenta alrededor del 40 o /o de la incorporacién del CO, at-
mosférico mediante el metabolismo C,4 , debido a que los metabolitos inter-
medios de ésta via resultan marcados en cortos periodos de exposicion. Es-
te dato sugiere que la yuca necesariamente posee el sistema enzimdtico para
fijar el CO, por las dos vias, ya que el porcentaje de PGA marcado en cor-
tos periodos también es de alrededor del 40 o/o. De acuerdo a estos datos
se podria esperar que las enzimas involucradas en el proceso de captacién
y fijacién en la via C; como lo son la PEP-C, la piruvato dikinasa, la mala-
to dehidrogenasa y otras, presenten actividades razonablemente altas para
esta especie.

Las tasas fotosintéticas intermedias, debidas probablemente al hecho de
presentar pérdidas por fotorespiracion, presentindose a la vez puntos inter-
medios de compensacién del CO, , hacen pensar que a pesar de presentarse
el conjunto de enzimas necesarias para la captacioén y fijacion del CO,, la
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anatomia imperfecta impide una buena refijacion del CO, fotorespirado,
habiendo pérdidas considerables.

Hasta el momento, tal vez la explicacion a la existencia de los dos ciclos
fotosintéticos en la planta de yuca, se cimenta en el trabajo realizado por
El-Sharkawy et al (9), en el cual se informa sobre un comportamiento de
respuesta de toma de CO, diferente, cuando la planta se expone a tempera-
tura entre 27 y 35°C 6 mds altas.

Por estudios enzimaéticos es bien sabido que la actividad de una enzima
en particular estd muy ligada a la temperatura dentro de unos rangos muy
precisos. El hecho de salirse del rango implica su inactivacion. También es
bien sabido que hay enzimas que presentan mdxima actividad a temperatu-
ras mds elevadas que otras.

Probablemente en la yuca, entre 18 y 20°C la actividad de la RUBISCO
llega a su mdximo, mientras la de la PEP-C es. minimo; pero al ir variando
la temperatura, hacia 25 o 30°C, se inhibiria la actividad de la RUBISCO y
llegaria a su pico maximo la de la PEP-C. Lo cual explicaria los valores inter-
medios del punto de compensacion de CO, , fotorespiracion y fotosintesis,
cuando se han determinado entre 20 y 25°C, probablemente debido al fun-
cionamiento de las dos vias fotosintéticas, pero con preponderancia de la
via C; (Mahon, Lowe y Hunt, 14).

Seria muy arriesgado, con base en estos resultados, explicar otros posi-
bles mecanismos que hacen de la yuca una planta que presenta produccio-
nes relativamente altas de materia orgdnica, en condiciones muy desfavora-
bles para otros cultivos; sin antes conocer la actividad de las enzimas pre-
sentes y su sitio de accidon en el tejido foliar, ademds de un estudio mads
detallado acerca de aquellos organelos citoplasmaticos, como mitocondrias
y peroxisomas, participes en conjunto con los cloroplastos, de los mecanis-
mos de intercambio gaseoso en la hoja.

4. CONCLUSIONES

4.1. La planta de yuca presenta una anatomia intermedia entre plantas ti-
picasC; y C,.

4.2. Los cloroplastos del mesofilo se diferencian de los de células de 1a co-
rona del haz vascular, fundamentalmente en la estructura granar.

4.3. El hecho de que en periodos cortos de exposicion a '* CO, , la planta
incorpore alrededor del 40 o/o del '* C en metabolitos como malato,
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aspartato y oxalacetato, indica que estin presentes las enzimas necesa-
rias para la captacion y fijacion del CO, ambiental por medio de la via
C, . Pero el hecho de presentar una anatomia imperfecta o tal vez atin
en evolucion, sugiere que la planta no tiene la capacidad de utilizar y
aprovechar al mdximo dicha caracteristica, presentindose hasta hoy
como una planta intermedia entre C; y C,, para caracteristicas anat6-
micas y algunas de intercambio gaseoso.
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