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I. RESUMEN

El objetivo del . presente trabajo es el de conocer 1la
distribucidn de las inclusivnes citopldsmicas inducidas por el
virus de la mancha anular (PRV), en las células epidérmicas vy
subepidérmicas del pericarpio de papaya (Carica papaya L.),
correlaciaondndola con la distribucidn de los anillos de la mancha
anular. ‘

La mancha anular en el fruto se dividid en cuatro zonas. Los
fragmentos de los frutos de papayas infectadas fueron tomados en
una huerta en produccidn en el estado de Veracruz y fijados con
glutaraldehlido al &4,5%, postfijados en tetradxido de osmio al 1%
e incluldos en una resina epdxica. Los cortes ultratinos fueron
aobservados en un microscopio electrdnico de transmision,
trabajando a 80 KV.

Se observaron inclusiones citoplasmicas en células
epidérmicas y subepidérmicas en tres zonas de la mancha anular de
papayas infectadas. La zona 4 sblo muestra estructuras que
interpretamos como particulas virales vy que estdn presentes
también en ias otras zonas. Asimismo, fué claro un engrosamiento
de la cutlicula y una deformacidn moderada de los cloroplastos. La
presencia de peroxisomas también $ué mayor que en células
narmales.

Esta es la primera demostracidn de la presencia de las
inclusiones citopldsmicas en el pericarpio de frutos de papaya.
Se sugeriere que la presencia de peroxisomas indica que una de
las vias que los virus podrian estar utilizando para obtener 1los
aminodcidos que requieren, es la desviacidn de la ruta metabdlica
totosintética hacia la fotorrespiracidn, lo que explicarlia en
parte la disminucibn del contenido de carbohidratos y el aumento
de aminodcidos publicado por otros autores. La ausencia de
inclusiones en la zona 4 sugiere una distribucidn centrifuga del
virus, del punto de infeccidn hacia las células laterales, via
los plasmodesmos. Se discuten lag implicaciones sobre la
diagnosis temprana de la enfermedad. lLa presencia de inclusiones
citopldsmicas no determina el patrdn anular de la mancha en el
fruto, el cual podrla depender de los cloroplastos.



TI. INTRODUCCION

1. BREVE DESCRIPCION DE LOS ASPECTOS BOTANICOS Y AGRONOMICOS DE

LA PLANTA

La especie Carfca papaya L. es una dicotileddnea gue se ubica
taxonbmicamente en la familia Caricaceae. Dentro de la familia,
es la especie de mayor importancia ecandmica. Debido a la gran
adaptacién de la planta y 2 la amplia aceptacidon de la +ruta,
ofrece prometedoras consideraciones tanto para los mercados
locales como para la exportacion., Como el pldtano, la piRa y el
mango, la papaya es uno de los cultivos mds importantes y
redituables de los trdpicos y subtrdpicos (Gonzdlez, 19843 Yeh e¢
al., 1988). De acuerdo con Cronguist (1988} su ubicaciodn
taxondmica es la siguiente:

DIVISION: Angiaspermae
CLASE: Magnoliopsida
SUBCLASE: Dilleniidae
ORDEN:! Violales
FAMILIA: Caricaceae
GENERO: Carica
ESPECIE: C. papaya L.
El cuitivo de papaya (Carica papaya L.} es uno de los nas

desarronllados y con mayor valor econdmico en los trdpicos y



subtrépicos del mundo. Se le encuentra en Hawaii, Malaya, Burma,
Ceylan, India, Sud-Africa, TangaRika, Kenya, Filipinas, Cuba,
Jamaica, Puerto Rico, Panamd, Trinidad y México (Yeh e¢ al.,

198835 CAECOT, 1979).

En México, se le localiza en mds de la mitad de los estados
del Territorio MNacional (Baja Califarnia, Campeche, Coalima,
Chiapas, Guerrero, Jalisco, Morelos, Nayarit, Oaxaca, Puebla, San
Luis Potosl, Sinaloa, Tabasco, Tamaulipas, Veracruz y Yucatln,
siendo Veracruz el estado productor mlds importante (CAECOT,
1979), En 1983, el Campo Experimental Cotaxtla (CAECOT, 1983) vy
Mandujano (1980), mencionaban que el 80% de la superticie total
se concentraba en los estados de Veracruz, Guerrerno y Jalisco,
siendo Veracruz el mds importante, ya que le correspondia el 55%
de la superficie y el 63% de la produccidn total, Para 1988
CONAFRUT registra que el 82.3% de 1la superficie total Ile
correspondia a Veracruz, Guerrero y GOaxaca, pero en Veracruz
sblo se representa el 38.7% de la superficie y el 36.3% de la

produccidn.

carica papaya (L.} es originaria de América Tropical,
probablemente del Sur de México o de América Central, sin gue se

conozca aln en estado silvestre (Storey, 1976; Gonzdlez, 1984).



Del latex se extraen enzimas proteoliticas industriales;
éstas y su derivado seco proteollitico, 1a papalna, tienen

numerasas aplicaciones (Apéndice 1) (Moreno, 1980).

La planta es un arbusto o Arbol, monoico o dioico, con el
follaje densamente concentrada en el &pice. La papaya cultivada
presenta frecuentemente una gran variedad de tipos florales
hermnafroditas, ademds de las +flores femeninas Yy masculinas
tipicas. El fruto es una baya, amarilla o anaranjada,
variablemente aovaoide, con semillas elipsnides, numerosas, que
presentan sarcotesta mucilaginasa y endotesta morena y arrugada.

(Apéndice i) (Moreno, 1980},

2. HISTOLOGIA DEL FRUTO

En el pericarpio del <fruto adulto se distinguen las
siquientes partes (Roth y Clausnitzer, 1943):! la epidermis
externa, en la cual las cédlulas son pequeRas Yy sus membranas
externas estén tangencialmente ensanchadas. Debajo de la
epidermis externa se hallan varias capas de células pequeRas,
también ensanchadas tangentialmente {aproximadamente de 5 a 10
capas). Hacia adentro aumenta el tama¥o de las células, éstas se
redondean y dejan espacios intercelulares mis grandes entre si.
Hacia la parte central, las células parenquimdticas contienen
muchos cloroplastos de forma alargada (forma de latigo). La parte

interna del pericarpio estd cubierta por varias capas de tejido



esponjoso con grandes espacios intercelulares} ‘las - células de’
esta zona estan muy alargadas tangencialmente, formando brazos en
varias direcciones. La epidermis interna no se reconoce en el

estado maduro del fruto.

3, EL VIRUS DE LA MANCHA ANULAR DE LA PAPAYA (PRV)

La enfermedad causada por el virus de la mancha anular de la
papaya (PRV, Papaya Ringspot Virus) es destructiva y representa
el mayor obsticulp para realizar plantaciones a gran escala. EI
PRV estd repartado como el factor limitante mds importate para
los productores de Hawaii, Florida, Caribe, Ciudades de Sur
Amnérica, Africa, Australia y el lejano Oriente (Story, 1969§ Yeh

et al. 1988).

En Brasil, Barbosa y Paguio (1982) encontraron que la
incidencia podla incluso exceder el 90%, dependiendo de la
poblacion de Afidos y que las pérdidas de cosecha de plantas

infectadas fud de cerca del 70%.

En México, en aRos recientes, el PRV, se ha considerado como
la principal limitante en la produccién de este cultivo a nivel
nacional. Esta enfermedad ha ocasionado dafos tan severos gue ha

hecho desaparecer a este frutal de muchas zonas productoras del



pals, sin que hasta el momento se tenga conocimiento de
variedades o tipos de papaya gue presenten resistencia o una

tolerancia adecuada a esta enfermedad (CRECIDATH, 1980}

La sintomatologla de la enfermedad es variable y depende del
estado de infeccidrn, vigor de la planta,de la temperatura y de la
cepa del virus y tamafo de la plantaj pero en general se puede
caracterizar por la presencia de manchas clorbticas en las hojas
en forma de mosaico, acortamiento de los peciclos, presencia de
manchas de aspecto aceitoso o acuoso, de forma alargada en
peciolos y talloj y principalmente por la presencia de manchas en
torma de aniilos concéntricos de color verde o cafd oscuro sobre
el fruto, lo que le dA el nombre a la enfermedad. El sabor, forma
y tamafo de los frutos se ven afectados considerablemente y en
estados avanzados la ldmina foliar se reduce tomando un aspecto

filiforme (FariAas, 1983).

Las primeras interpretaciones de 1los efectos fisioldgicos
provocados por una infeccidn viral en hojas son dosi (7) una Qque
considera una alteracién en los cloroplastos, gue se manifiesta
como un dafip que culmina con su desintegracidn., GOtra (/i)}, que
considera que los primeros efectos de la infeccidn viral no
involucran directamente a los cloroplastos. De acuerdo con esta
segunda idea, la infeccidn viral podla comenzar con una reduccion
del nbmero de los cloroplastos, pero ésto no causaba mayor cambio

en su actividad fotoslnteética. Sin ewmbargo, la actividad del



cloroplasto padla ser alterada en estados avanzados de la
enfermedad, pero tales cambios eran un resultado mbs que una

primera causa (Magyarosy, et al., 1973).

En investigaciones mis recientes, de caracter biogquimico
(Magyarosy et al., 1973), se han aportado evidencias de que 1la
infeccidn viral sistémica hace disminuir la tasa fotosintética en
haojas y 1la de +fotofosforilacidn en cloroplastos aislados. Sin
embargo, es%os trabajos no aportan evidencias sobre si esta
disminucidn de la actividad de los cloroplastos se debe a un
primer efecto o es el resultado de una declinacibn general de 1la

actividad metabdlica de la hoja infectada .

Magyarosy et al. (1973) llevaron a cabo un trabajo sobre el
efecto de la infeccién de un virus sistémico (el virus del
mosaico de la calabaza) sobre la #funcibn ¥y la estructura de los
cloroplastos. Ellos encantraron que Ja infeccibn afecta las
reacciones del citoplasma de 1a célula, pero no tiene efecto
directo sobre la actividad fotosintética o la ultraestructura de
los cloroplastos. Con respecto al efecto sobre el citoplasma . de
las células intectadas, observaraon una desviacidn de los
productos de azlcares a aminodcidos y Acidos orgdnicos, un
incremento de los ribosomas citoplismicos y un menor nimero de
cloroplastaos. Concluyen que el mecanismo por el cual el virus

ejerce su efecto en el citoplasma es directo sobre la capacidad



biosintdética de la hoja, provocando un cambio hacia la sintesis

de aminodcidos, aunque el mecanismo en s! se desconoce.

El descubrimiento de 1a Mancha Anular en Papaya fud
publicado en 1945 por Lindner et &/. En trabajos posteriores,
Jensen (1946-1947) demuestra la naturaleza viral de la
enfermedad, su perlodo de incubacidn y que los Afidos eran
capaces de transmitir el virus. Las especies de 4&fidos que é1
menciona son Mysus persicae Sulzer vy tres especies {no

determinadas en ese entonces) del género Apials (Jensen, {949).

La morfologla de ta particula viral, la transmisibilidad por
afidos, las relagiones seroldgicas y la capacidad para inducir
inclusiones tipo *"pinwheel* en las células hospederas, son las
caracterlsticas consideradas para ubicar al PRV en el grupo de

los Potyvirus (Purcifull et al/., 1984).

El PRV se divide en dos tipos pri&cipales que estdn
serolbgicamente muy relacionados! Tipo P (que infecta papaya) que
aislado, ademds de tausar la enfermedad en papaya, puede hacerlo
también en cucurbitdceas. Tipo W (Virus del Mosaico de la Sandia
WMV-1) que causa una impartante enfermedad en la sandia y otras
cucurbitaceas pero no infecta papaya. Ambos tipos aislados son
antigénicamente indistinguibles y debido a sus similitudes

citolbgicas y bioldgicas se justifica su agrupacidn bajo el



nombre de Virus de la Mancha Anular sugerido por Lovisolo en 1980

(Purcifull et al., 1984),

Chen (1984), en un trabajo realizado en Taiwdn sobre
abservaciones al microscapio electrbnico de hojas intectadas por
el PRV, encontrd mediante tincidn negativa que las particulas
filamentosas medlan entre 700 ¥y 750 nm de longitud; en cortes
ultrafinos abservd inclusiones en forma de *rehjlete”
(*pinwheel™), tubulares y pequefos agregados laminares. El
concluy® que el PRV pertenece a la subdivisidn III del grupo de

los potyvirus.

El PRV tiene la siguiente ubicaciédn taxondmica:

GRUPO: Potyvirus. Criptaograma! (R/1:3.0-3.5:E/E:S/Ve/Ap]l
5-4

SUBDIVISION: 111

TIPO: P

MOMBRE: Papaya Ringspot Virus (PRV), R/1i¥/%:E/EiS/Ve/Ap
(Virus de la mancha anular de la papaya)l

Ademds, en un estudio realizado sobre virus aislados de 9
haspederos susceptibles y resistentes de Taiwln, Hawaii, Florida
y Etuadoar, los cuales inclulan miembros de las Chenopodiaceae,
Cucurbitaceae y Caricaceae, no se encontraron diferencias
signiticativas entre la susceptibilidad y serologla, 1o que
indica gue el PRV y el WMV-! estdn muy relacionados. Por otro

lado, los aislados de PRV de regiones muy separadas



geogrd+ficamente tienen propiedades bioldgicas y seroldgicas muy

similares (Yeh, e¢ al., 1984).

Otras propiedades que caracterizan a los potyvirus son su
inactivacién térmica a 50-40 ©C, su concentracidn en la savia de
entre 5-25 ma/l y una longevidad, /n vitro, de pocos dias

(Jensen, 196%9; Maramorasch, 1977)

a. Las particulas virales.

tLas particulas del virus de 1a mancha anular (PRV) aisiadas
son filamentosas, de aspecto flexible, contienen RNA y miden 780
x 12 nm. Al igual que todos los potyvirus, inducen la +formacidn
de inclusiones citoplasmicas cilindricas, en forma de espiral o
"pinwheel” e inclusiones amorfas (de Bokx, 1945; Hollings and

Brunt, 1981)

La particula del virus consiste de aproximadamente un 5% de
nucleoproteinas y 95% de protelnas (Maramoroseh, 1977). E1 Acido
nucleico es una sala cadena de RNA gque sedimenta a 39S, parecido
a los otros Potyvirus. La parte proteica presenta una subunidad
con pesto molecular de 3.6 a 3.65 x 10* daltones, y dos pequedos
productos con un peso molecular de 3.1 a 3.4 x 104 y 2.6 a 2.7 x

10* daltones, respectivamente. Se cree que las partes mas

10



pequefias se originan par degradacidn proteolitica (Purcifull et

al.y 1984).

Las moléculas del RNA del PRV tipos Py W son traducidas
eficientemente in vitro; los antisueraos para proteinas
estructurales especlficas del virus y sus inclusiones se han
usado para analizar los productos de traduccidn, El pertil de los
productas de traduccibn de este RNA es similar a los descritos
para el virus de las venas moteadas del tabaco (TEV) ¥y la mancha
moteada de 1a pimienta, excepto que los productos que reaccionan
con el anticuerpo de una protelna de inclusidn nuclear de 49 D
del TEV, no se detectan. E1 mapa genético propuesto para el
genoma del PRV estd basado en el andlisis de traduccidn in vitre
y su similitud con el de tabaco {Yeh and Gonsalves, 1985). Se

muestra a continuacidn el mapa. Los ndmeros indican kilodaltones,

112 7 40 70 57 36
L o o prmm—— e pen3?
Inclusibn Inclusidn Capside
amorfa (51) cillndrica

En un sistema de lisado de reticulocitos de ratdn, el
producto de traduccién fn vidro, tiene un peso molecular
aproximado de 110 kD (tipo W), 112 kD (tiﬁo P} a 114 kD (tipo
Guadeloupe). Este producto de 110 a 114 kD se piensa que es un
producto no procesado gue consiste en una proteina de 40 a 40 kD

y una de 51 Kd, la cual reacciona con antisuero para la proteina

11



Al del tipo W y para la protelna del componente auxiliar del TEV.

(Purcifull et ai, 1984),

b Inclusiones citopldsmicas.

Se presenta una constante asociacién de gran cantidad de
proteinas no estructurales con 1la infeccidn por potyvirus. Esta
asaociacidn es dnica para el caso de los virus de RNA que afectan
a las plantas. Las protelnas se aglomeran en el citoplasma y
presentan diferentes arreglos en ‘ estructuras morfolégicas
conocidas como inclusiones. Las inclusiones cillndricas, también
conocidas como inclusiones citopldsmicas o “pinwheel® se han
observado en todos los hospederos infectados por potyvirus, Se ha
demostrado que las inclusiones cilindricas son especlificas para

el potyvirus de que se trate y su estructura es independiente de

la planta hospedera (Dougherty and Hiebert, 1980).

ttas inclusiones pueden ser aisladas y parcialmente
purificadas. En estudios sobre la sintesis in vitro del RNA del
TEV se ha demostrado que en el genoma viral existe la informacidn
para la codificacibn de estas proteinas no estructurales que
forman las inclusiones en células infectadas (Dourgherty and

Hiebert, 1980; Matthews, 1982).

12



ta mayorf{a de estas inclusiones, al ser observadas en un
corte transversal, presentan un tubo central del cual surgen, en
torma radiada, especies de "“brazos" que dan el efecto de rehilete
(“pinwheel*). En reconstrucciones de cortes seriadas se muestra
que las inclusiones consisten de una serie de placas curvadas con
una periodicidad de cerca de S nm. En general tienen un aspecto
estructural geométrico complejo Yy su estructura ha sido
confirmada mediante criofractura, encontrdndose que para algunos
potyvirus los “pinwheel” son mas curvados y para otros son mas
abiertos., Las partlculas del virus podrian estar asociadas todo
el tiempo a los “brazos” de las inclusiones pero particularmente
en las etapas tempranas de infeccidn (Purcitull and Edwardson,

19673 Matthews, 1982),

En ocasiones, las inclusiones se han encontrado en +fusrte
asociacibn con el reticulo endopldsmico. Sin embargo, no se les
ha encontrado asociadas con las particulas virales, Cerca de
estas dltimas, se ha observado 1la presencia de vesiculas de
varios tamafos y al aparato de Golgi asociada a éstas (Kim and

Fulton, 1969).

c., Transmisién de la enfermedad.

La forma de transmisién de los virus por 3afidos puede ser

clasificada de acuerdo a la manera en la que los afidos portan

13



las particulas virales: a) en el estilete (stylete-borne),
denoninada no persistente, no circulativa;j y b) en forma
circulante dentro de su organismo o persistente. En el primer
caso, las particulas virales pueden ser tomadas de células
epidermicas o subepidérmicas y el &+ido mantiene su infectividad
solo por una o dos horas, mientras que en el segundo caso, los
d4idos deben hacer penstrar su estilete en los tejidos de la
planta hasta 1llegar al floema. En éste, el 3fido se mantiene
infectivo por mAs tiempon debido a que el virus llega a

multiplicarse incluso dentro del cuerpo del vector (Dixon, 1978).

Al igual que todos 1los Potyvirus, el PRV es transmitido
naturalmente por 4d¢idos, de manera no persistente, Y
artificialmente por inoculacibn mecdnica con extractos de savia
infectada (Maramorosch, 1%77). La adquisicidn del virus por el
4f4ido v la inoculaciédn a la planta por el vector ocurre en pocos
minutos. En pruebas de transmisibdn con 4fidos, una vez gue han
adquirido los virus, se encontrd gue ésta se llevaba a cabo por
Mysus persicae entre 15 y 45 segundos y por Aphis cltricola

entre 10 y 60 segundos (Purcifull et al., 1984)

El procesa involucrado en la transmisi®n no persistente y no
circulativa de los virus por vectores dfidos ha sido sujeto de
especulacibn por algln tiempo. Existia la hipdtesis de que el
mecanismo de transmisién de los virus "no persistentes* era

cuando el 4fido comia y su estilete se contaminaba de material

14



infeccioso de una planta hospedera. Sin embarga, el tiempo tan
breve de adquisicidn y transmisidn de estos virus, y la ausencia
de un perlodo latente, sugiere gue la transmisidn no ocurre como
resultado de la contaminacién del estilete, sino que debe existir
una relacién mis especltica entre éste y las particulas virales

(Berger and Pirane, 1934).

Lim et al, (1977) utilizaron esferas de latex cubierias con
inmunoglobulinas antivirales y encontraran, mediante microscopia
electrbrnica de barrido, que la interaccidn entre el virus y el
estilete es especlfica y no mera contaminacidn., Ellos sugieren
que las protelnas de la cubierta de la particula viral son
importantes en la transmisidn por A4fidos, aunque piensan que

también puede deberse a la naturaleza interna del estilete.

En trabajos pasteriores, se demostrd que la transmisidn de
los potyvirus por Afidos es dependiente de la presencia de wuna
prateina producida en las células de 1a planta infectada, 1lamada
*helper component® (HC)§ Tharnbury et al. (1985) aportan
evidencias, aunque indirectas, gque sugieren que la HC es un
producto del genoma viral y no una sustancia producida por el
hospedero en respuesta a la infeccidn potyviral y que cada
potyvirus produce una proteina HC seroldgicamente diferente. Mis
adelante, Berger y Pirone (1984) probaron preparaciones altamente
infecciosas que no pudieron ser transmitidas por los 3¢idos, a

menos que éstos dltimos tuvieran primero o simultdneamente,

15



acceso al HC. Ellos demostraron, mediante particulas virales
radioiodinadas, que la caontaminacibén de los estiletes no ocurria,
pues encontraron que ia marca radioactiva estaba especificamente

asociada con los estiletes del maxilar y no con los mandibulares.

d., Mortogénesis de la particula viral

Se ha observado en células de 1a planta del *“fruto de la
pasidn® infectada por el PWY (passionfruit woodiness virus)
-otro potyvirus-, que la formacidn de las particulas virales
puede llevarse a cabo en el citoplasma, ya sea agregadas
lateralmente o bien como partliculas individuales. Los agregados
de virianes se encuentran frecuentemente unidos a parte del
sistema endomembranoso de 1la célula como son el tonoplasta, el
reticulo endopldsmico o a la membrana plasmdtica aunque, en
general, los viriones no estdn asociados a la membrana ni a
organelos citopldsmicos (Kim and Fulton, 19693 Maramorosch,
1977). A pesar de que los virignes siempre han sido observados en
el citoplasma, Maramorosch (1977) sugiere que el sitio de
replicacién del ARN viral es en o cerca de los cloroplastos.
Previamente, Mayhew and Ford (1974) aportaron evidencias que
implican a los cloroplastos como sitios de sintesis. Ellos
consideran mids importante el descubrimiento de una especie de RNA
resistente a Ribonucleasa pancredtica (rr-RNA) en los

cloroplastos de células de tejido infectado, el cual no fué
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encontrado en 1os cloroplastos de células de tejido sano,

parece indicar que el rr-RNA es de tipo viral.

lo

Que
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ITI. HIPOTESIS

Las observaciones del virus i/n situ publicadas hasta ahora,
se han llevado a cabo en células de laminas foliares {ver por
ejemplo Stoary et al., 19683 Story and Halliwell, 196%9) de plantas
enfermas y las que han sido observadas aisladas (ver por ejempla
Purcitull e¢ al., 1984), se han extraldo de la savia de plantas
infectadas, A la fecha, no se conocen informes de observaciones
en células de los frutos, a pesar de que es el tipo de mancha que
se presenta en &stos lo Qque da la caracterlstica principal, e

incluso el nombre, a la enfermedad.

En este trabajo se esperaba encontrar las inclusiones
citoplasmicas tipo "pinwheel” y cillndricas en células
epidérmicas y subepidérmicas subyacentes a la mancha anular en el

pericarpio de frutos infectadas.
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IVv. OBJETIVOS
Los objetivos gque se persiguen en el presente trabajo son!
1)}. Conecer l1a distribucidn del virus en las células epidérmicas
y subepidérmicas del pericarpio en las manchas anulares de los

¢rutos infectados.

2). Analizar cualitativamente las estructuras celulares de

células de $rutos infectados.
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’
Ve MATERIAL Y METODO

Se tomaron muestras de la mancha anular de 3 $rutos de
plantas de papaya que presentaban slntomas tipicos de la
enfermedad provocada por el PRV, Estos slntomas son!: clorosis en
las hojas, manchas alargadas de aspecto acuoso en los tallos vy
peclolos, acortamiento de los peciolos y presencia de manchas
anulares en la superficie de los #frutos (Figuras. nos. &, 2y 3
También se tomaron muestras de un fruto inmaduro de tamaRo

similar a l0os de las plantas enfermas.

Las plantas se seleccionaron de una huerta en produccidn de
aproximadamente 8 meses de establecida, en el Municipio de Manlio

F. Altamirano, del Estado de Veracruz.

El tamafo de las nmnuestras, tanto de tejido sano como
enfermo, fud de aproximadamente 1 wm®., Las tomas se realizaron en
la mancha circular central (zona 1), en la regibn circundante
(zona 2), en el anillo inmediato a ésta (zona 3) ¥y en la zona mis

exterior al anilla (zona 4) (Fig., MNo. 1c).

Cada muestra fué procesada para microscapla electrdnica de

transmisibn (MET) de acuerdo con el procedimiento descrito por
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Figura no. 1. Morfologia general del tipo de planta infectada por
PRV, utilizada para los muestreos. La sintomatologla que presenta
es tlpica: clorosis, acortamiento de los peciolos, manchas - en
tallo y peciolos (no mostrados) y, principalmente, las manchas
anulares sobre la superticie del fruto.

La figura no. 2 muestra un acercamiento del ¢fruto sefalado con
una flecha en la primera figura.

En la figura no. 3 se indica la ubicacidn de las zonas de 1la
mancha anular gue se analizaron (zonas i, 2, 3 y 4).

21



22



Zetler (1948), Brevemente, el procedimiento consiste de una
fijacidn con glutaraldehido al 6.5% amortiguado en fosfatos
0.16M, a pH de 7.2 durante 20 horas a 42C, seguida de una
postfijacién con tetradxido de osmio al 1%, amortiguado también
en fosfatos, durante 24 horas a 4°C, Posteriormente se proseguio
con el procesamiento habitual para MET de acuerdo con el diagrama

del $inal de esta seccidn,

Los cortes ultrafinos se realizaron de entre 60 y 90 nm de
-espesor con cuchillas de vidrio y de diamente. Se montaron en
rejillas de cobre de diferentes "mesh” o de un solo agujero,
cubiertas con wuna pelicula de +formvar. Se contrastaron con
acetatn de uranilo y citrato de plomo. Su abservacidn y registro
electromicrogridfico se llevd a cabo con dos microscopios
electrdnicos de transmisidn convencionales, modelos EM-%9 y EM-10,

Carl Zeiss.

Se analizaron las células epidérmicas y subepidérmicas del
pericarpio de las regiones que presentan la mancha en frutos
infectados. En total se revisaron 100 electromicrogratlas y 72
fatomicrografias, de las que se seleccionaron las que se utilizan

para ilustrar este trabajo.
Las grd4icas del andlisis morfométrico se realizaron can un
programa llamado “YHistograma 4', elaborado por el Dr. G. H.

Vézquéz Nin, del Laboratorio de Microscopla Electrdnica de 1la

23



Facultad de Ciencias, U.N.A.M. Este es un programa que dibuja los
histogramas a partir de los datos promedio Yy sus desviaciones

estirndar.

En la edicibn del texto se utilizd el programa PCW-Text.
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FIJACION
Glutaraldehldo 6.5% en Fostatos 0.16 M pH 7.2, durante 20 hrs

ENJUAGUE
Fostatos G0.16 M pH 7.2, 3 cambios de {10 win c/u

POSTFIJACION
Tetradxido de Osmio 1% en Fosfatos 0.16 M pH 7.2, por 24 hrs

ENJJAGUE
Fosfatos 0.16 M pH 7.2, 3 cambios de 10 min c/u
DESHIDRATACION en alcohales graduales
Etanol Zé% 10 min
Etanol 50% 10 min

|

Etanol S0% 10 min

|

Etanol 70% {0 min
Etanol Bé% 10 min
Etanol 92% 10 min
Etanol 100% gx 10 min c/u
Oxido de Propileno 3X 10 min c/u

PREINCLUSTON
Gliciddlico de éter 100 (Merck) + Ox. de Prop. 1:l, 24 hrs

INCLUSION
en G. de éter 100 a 40°C, durante 24 hrs

CORTE Y CONTRASTE
Acetato de Uranilo al S% y Citrato de Plomo al 0.5%

OBSERVACION AL MICROSCOPIG ELECTROMICO DE TRANSMISION

REGISTRO ELECTROMICROGRAFICO
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V. RESULTADOS

Microscapla de luz.

Con microscopla de luz, en ell tejido infectado se observa
que acurre engrosamiento de la cutlcula (aproximadamente al
dable) y abultamiento de los cloroplastos, que en el tejida sana
se presentan con su forma normal alargada (fusiformes) que

describen Roth y Clautnitzer (1943) (Figs. nos. 4 y 5).

Microsco electranica.

Al microscopio . electrénico, se observan inclusiones
citopldsmicas similares a las descritas para hoja de plantas
hospederas de PRV (Figs. nos. &6 y 7). Estas inclusiones se
encontraron tanto en células epidérmicas como subepedérmicas del
pericarpio de las zonas i, 2 y 3 de frutos enfermos y presentan

forma cillndrica,

En cortes transversales, las inclusiones se abservan
circulares o como rehiletes {("pinwheel®) (Figs. nos. 6 y 7}. En
cortes longitudinales aparecen como tubos formados de varias
laminas, Para comprobar su estructura tridimensional, se realizd
un estudio morfombtrico en &} que se midieron tanto los didnmetros

de las inclusiones gue presentan aspecta circular y del centra
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Figura no., 4. Micrografia dptica de las células epidérmicas (E) vy
subepidérnicas (SE) del pericarpio de frutos sanos de papaya. Se
aprecian los cloroplastos (flechas) con su forma normal alargada
que describen Roth y Clautnitzer (1943), y la cuticula (cabezas
de flecha) delgada. 100 X.

Figura no. 5. Micrografia dptica de las células epldérmicas (E) vy
subepidérmicas (SE) del pericarpio de frutos infectados de papaya
(zona 1)}, en la gque se observa, con respecto al tejido sano, que
hay un engrosamiento de la cutlicula (cabezas de +flecha) vy
variacién en la forma de los cloroplastos (flechas), gue toman
apariencia globosa. 100 X.
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Figura no. 4. Micrografia electrdnica de una célula epidérmica
del pericarpio (zona 2). Las inclusianes citoplasmicas seRaladas
con el cuadro, se encuentran cercanas al nicleo (N). En el
recuadro se muestra un aumento de esta zona, en el que se
observan las inclusiones cillndricas cortadas transversal (C) o
longitudinalmente (flecha gruesa) y gque en o0casiones muestran
forma de rehilete (pinwheel) (Pw), La 2zona de las inclusiones
citoplésmicas se asocia con el reticulo endopldsmico rugoso
(RER). Can las flechas delgadas se sefalan estructuras que por su
aspecto, se sugiere que san las partlculas virales, Vacuolas (V),
cuticula (Cu), pared celular (P}, dictiosomas (D), mitocondrias
{M}). Uranilo-plomo. X 7,250§ recuadro, X 28,000.
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Figura no. 7, Micrografla electrdnica a gran aumento, de las
inclusiones citoplésmicas inducidas por el PRV en el pericarpio
del $ruto de papaya infectado (2zona !). Muestran forma circular
(C) o de rehilete (pinwheel) (Pw) y asociacidn con el reticulo
endoplésnico rugoso (RER), Se observan también unas estructuras
que por su aspecto y asociacidn con tonoplastos, pueden
corresponder a las particulas virales (flechas delgadas) .
Vacuolas (V), mitocondrias (M), nlcleo (N}, Uranilo-plaono.
X 40,000.
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del ‘“pinwheel*, asi como los de los "tubos". Las medidas
coinciden, como puede apreciarse en la Fig. no. 8a. Para
ratificar ésto y demostrar gque las estructuras de aspecto
t+ilamentoso no son la particula viral, se tomaron los datos de
los *"brazos del pinwheei* y los de las liminas que forman los
tubos ¥y se comprobd gque también coinciden (Fig. no. 8b),

desechando la posibilidad de gque sean ia particula viral,

Las inclusiones citoplasmicas se encontraron siempre
asociadas al RER (Retlculo Endopldsmico Rugoso) (Figs. nos. 6 vy

7).

En las muestras de tejido de frutos sanos no se encontraron

las inclusiones citopldsmicas (Figs. nos. 13 a 15},

En la zona 4 no se encontraraon inclusiones tipicas sino
estructuras amortas, que en ocasiones se asocian con

cloroplastos, peroxisomas y mitocondrias (Fig. no. 10},

Con el microscopio electrbnico, se observa gue en el tejido
infectado los cloroplastos presentan en su interior grandes
ves{culas poco densas a los electrones (no osmiofilicas) (Fig.
no.%1, que parecen caontribuir a su forma globosa. Aungue las
mismas vesliculas se observan en los cloroplastos de tejido sano,
son mucho menos abundantes. No se encontraron cloroplastos con

$orma normal (fusiforme) en tejido entermno.
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Figura no. 8. Grdficas del estudio morfométrico de tas
inclusiones ciltopldsmicas. En (a), la primera barra corresponde
a la media (en nanbmetros) del didmetro de las inclusiones que se
observan circulares o como el centro del rehilete (pinwheel), en
cortes transversales (T)§ la segunda barra corresponde al grosor
de las inclusiones citopldsmicas en cortes longitudinales (L). En
(b}, se observa el espesor de las placas gque forman .la estructura
cortada transversalmente (astas del rehilete o pinwheel)l (T}
(primera barra) y de estas placas cortadas longitudinalmente

(segunda barra) (L), Se indica la desviacidén estdndar en cada
caso.
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Figura no. 9. Micrografla electrédnica de una célula subepidérmica
del pericarpiao del fruto de papaya infectado (zona 2) en la que
se observa el nuclépio (Nu) formando un cuerpo nucleolar y los
cloraoplastos (Cl) con grandes vesiculas no osmiofilicas. Nicleo
(N), mitocondrias (m), peroxisomas (Pe), reticulo endopldsmico
rugaso (RER) , vacuolas V), membrana plasmitica {Me),
plasmodesmas (Pla) y pared celular (P). Uranilo-plomo, X 2,450,
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También en los cloroplastos de las células de tejido enfermo
de la zona 4, se observaron veslculas grandes no osmiofilicas,
Qcasionalmente, ocurren invaginaciones de citoplasma can

mitocondrias y ribosomas en su interior (Fig. No. 12},

También se pudo apreciar una constante asociacidn entre la
presencia de numerosos peroxisomas con inclusidn cristalina en su
interior y 1la infeccibn patyviral (Figs. nos. 9, 10 y 12),
Algunas veces se observaron mitocondrias con una inclusibn en su

interior (Fig. no. 12).
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Figuras nos. 10 a 2. Micrografias electrdnicas de células
subepidérmicas de la zona 4 del pericarpio de +fruto de papaya
infectado.

Figura no. 10. Se aprecian estructuras que por su aspecto
pudieran ser las particulas virales (viriones) (flechas) gque se
encuentran cercanas al cloroplasta (Cl1) y al peroxisoma (Pe),.
Uranilo-plomo, X 25,000. Mitocondrias (M).

Figura no. 11. Se observa un nicleo interfdsico (N) de esta misma
zona que presenta aspecto normal. El nucleéolo (Nu),
caracterlstico de vegetales (ver Risuedo y Medina, 1986),
presenta una *vacuola®. Un cloroplasto (Cl) se encuentra adherido
al ndcleo; es notable la estrecha asociacidn entre las membranas
de ambos organelos. Uranilo-ploma, X 19,200,

Figura no., 12, Se observa un cloroplasto (Cl) con gran cantidad
de veslculas no osmiofilicas (+), una lobulacidn ($lecha) con una
mitocondria (m) y una invaginacibn de citoplasma (flecha cruzada)
que contiene dos mitocondrias. También se puede apreciar una
inclusidn (cabeza de flecha) dentro de las mitocondrias que estdn
cercanas a este cloroplasto. Uranilo-plomo, X 20,000.
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Figuras nos. 13 a 15, Micrograftias electrdnicas de células
subepidérmicas de frutos normales.

Figura no. 13. Se gbserva un ndcleo (N) ¥y su nucléolo (Nu) con
aspecto normal. También se observan cloroplastos (C1) sin
vesiculas en su interior y con aspecto normal fusiforme. Uranilo-
ploma, X 12,000.

Figuras nos., 14 y 15, Se muestran dos ndclecs con nucléolos vy
cuerpas nucleolares. En la figura no. 1S se aprecia una porcidn
de un cloraplasto (Cl) con vesleculas no osmioflilicas. Uranilo-
plomo; fig. no. 14, X 24,000} +ig. no. 15, X 25,000.
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VIT. DISCUSION

Inglusiones citoplAsmicas

En este trabajo se demnuestra la presencia de inclusiones
citoplasmicas inducidas por el virus de la mancha anular (PRV),
en las células epidérmicas y subepidérmicas del pericarpio del

fruto de papaya (Carica papaya L.) intectado .

ta localizacidn de 1las inclusiones en tejido epidérmico Yy
subepidérmico concuerda con lo planteado acerca de la transmisidn
del virus por 1los Afidos de manera no persistente y que para

dicha transmisibn no es necesaria la succidn de ldtex.

La manera mas comin en gque los 3fidos transmiten virus es la
no circulativa y no persistente. En ella, el virus se adquiere vy
se transmite durante pruebas de alimentacidn breves de unos
cuantos segundos de duracibn. El virus no es retenido por su
vector por periodos largos ni despuds de la ecdisis del insecto
(Garcla, 1987}, Por esta razdn, aunque la longitud del estilete
del 44ido, gue es de alrededor de 500 pm (Forbes, 1977), supera
por mucho el espesor de las células epidérmicas (x=1{7.8 pm,

n=20), no es necesario que el insecto introduzca todo el estilete
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para ‘alimentarse y tomar savia, ya que las particulas virales se
encuentran en las capas celulares mis externas. Asimismo, el
virus puede ser transmitido tan solo si el adfido realiza piquetes
de prueba que apenas hagan contacto con las capas celulares més

externas,

La asociacidn de las inclusiones con el RER sugiere gque 1la
sintesis de protelnas de 1a célula hospedera estd siendo

utilizada por el virus,

En la zona 4 se describen unas estructuras que parecen ser o
bien las particulas virales gue pasaron de una célula a otra o
bien, inclusiones en formacibn. Sin embargo por su aspecto y por
su asociacidn a tonoplasto (Fig. no. 7) se sugiere que pueden ser
mas bien las part{culas virales. Con el objeto de conocer si esas
estructuras son @ no los viriones, es decir son de naturaleza
ribonucleoproteica, serla necesario realizar un estudio
citoquimico con la técnica regresiva de contraste preferencial a

base de EDTA (Bernhard, 194%), en material infectada.

Por otro lado, el hecho de noe encontrar inclusiaones en la
zona 4, hace pensar que la formacién de las inclusiones ocurre
centrifugamente, es decir, del punto de infeccion (zona 1) hacia

afuera (zana 4), a través de los plasmodesmos
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Lo que sugiere que los plasmodesmos pueden ser la conexién
para la transmisibn de los virus de una célula a otra, es que se
encantraran mas abundantes en las menbranas celulares
transversales al plano de 1a epidermis y en menor cantidad en las
membranas que son paralelas a este plano (Figura no. 9). Esto
coincide con 1o que describen Rath y Clautnitzer (1943), acerca
de gue en el crecimiento del +fruto, una vez gue ha alcanzade su
desarrollo fisiaolbgico, 1o que predomina son las divisiones
celulares anticlinales, vy siendo los plasmodesmos puntos de
comunicacidn entre una cdlula y otra que se forman al momento de
la divisibn, es ldgico encontrarlos con esta disposicibn, Ademds,
esta disposicibn apoya la idea de que la transmisidn de los virus
de una a otra célula es de manera centrifuga y podria explicar la
apariencia de anillos concéntricos. Sin ewbargo, la apariencia
verde, oscura o clara, de anillos e interanillos (zonas t y 3 vy
zonas 2 y 4 respectivamente)l no se debe a la presencia de
particulas o inclusiones en el citoplasma, pues ambas se

presentan en las zonas { a 3 de igual manera.

La coloracidn puede deberse a un mayor nlmerc de
cloroplastos globosos en las zanas 1 y 3. Se hace necesario
entonces realizar un estudio cuantitativo de cloroplastos e

inclusiones en las cuatro zonas de la mancha anular.

El por qué se did wun patrdn de distribucidn anular en el

color no se puede explicar con las observaciones presentadas
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aqui, Se propone estudiar el desarrollo del patrdn de coleracidn
de la mancha anular después de infecciones controladas,
paralelamente al estudio cuantitativo de cloroplastos e
inclusiones y al estudio gquimico de los pigmentos, en particular

de la clarofila.

La presencia de inclusiones citopldsmicas puede, entonces,
ser un criterio de diagnbdstico temprano de la enfermedad viral,
lo que puede contribuir, eventualmente, a la erradicacion de esta
enfermedad, conociendo los mecanismos subcelulares precisos que

originan estas estructuras.

Cloroplastos

El estroma es el espacio intermembrara de los cloroplastos,
el cual estd formnado por una sustancia fundamental +inamente
granulada donde se ba®an diversas inclusiones: gldbulos muy
osmid4ilos o plastogldbulos, granos de almiddn de aspecto
homogéneo y claro que incluso pueden ser observados al
microscopio de luz, #fibrillas de ADN agrupadas en masas o
nucledtidos Yy gran cantidad de ribosomnas, l1lamados

plastorribosaomas (Berkaloff, 1984).
Las grandes vesiculas no osmiofilicas que se encontraron en

este estudio al interior de los cloroplastos, podrian

corresponder a las vesiculas de almidén descritas anteriormente.
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Estas vesiculas, como ya se menciond antes, estan presentes
también en el tejido sano, por lo que pueden no tener relacién
con la infeccibn potyviral. Sin embargo, los cloroplastos ovoides
como los que se observan en este estudio y no los cloroplastos de
forma alargada fueron los uUnicos observados en 1las 4 zonas del

tejido enfermo.

Por lo anterior, la presencia de gran cantidad de
cloroplastos con numerosas veslculas, bien puede ser la causa de
la diferencia en coloraciédn en el tejido que forma los anillos,
el cual presenta un color mas oscura f{que le dd el aspecto
acuonso) gue el resto del pericarpio y representar ademds, una de
las primeras respuestas citoldgicas de la planta a la inteccidn
puesto que se encontraron en células de tejido gue provenia de
una planta con aspecto sano. Esto es contrario a lo gque encontrd
Magyarosy (1973), bsto es que una infeccibn viral sistémica no
altera la ultraestructura de los cloroplastos. Por lo que se
sugiere hacer un muestreo en +frutos de plantas cuya sanidad sea
garantizada mediante su aislamiento en un invernadero, por
ejemplo. Por otro lado, se hace necesario realizar un estudio
ultraestructural! a diferentes tiempos después de la inoculacion,
con el objeto de conocer el patrén de distribucidn de 1las
inclusiones y de los virus, asl! como de 1la alteracidn de

cloroplastos y aparicidn de peroxisomas.
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LLas invaginaciones de citoplasma con mitocondrias en su
interior en el estroma del cloroplasto, ya hablan sido descritas
por Kim y Fulton en 1969, Por otro lado, en plantas €3 y C4, vy
especies que presentan un metabolismo intermedio entre estos dos,
se menciona la presencia de inclusiones citoplismicas can
mitocondrias en su interior (Brown et al., 1983). La diferencia
entre estas plantas es la presencia (plantas C3) o ausencia de
fotorrespiracidn (plantas C4), por lo gue esta caracteristica
podr{a ser un indicio de que esta ruta metabdlica estd
involucrada en 1a respuesta a 1la infeccidn por parte del
hospederno. Si el virus se replica en el cloroplasto, puede ser un

mecanismo para asegurar un mayor aporte de energla.

Beroxisonas

La presencia de gran cantidad de peroxisomas puede ser un
indicador m3s de esto Gltimo, vya que los peroxisomas participan
con los cloraoplastos ¥y las mitocondrias en el metabolismo del

dcido glicdlico; esta cooperacidn funcional es el origen de los

intercambios gaseansos de la fotorrespiracion (Apéndice 2)
(Berkaloft, et al. 1984). En tejido sano no se encontraron
peroxisomas. Esto apoya la idea de gue el virus pudiera estar

incrementando la tasa de fotorrespiracidn.

Todo &sto coincide con 1o encontrado en el estudio de

Magyarosy et al., en 1973, en el cual demuestran que el
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metabolismo de la cdlula se estd desviando de la produccidn de
azlicares a la produccién de aminondcidos. Ellos sin embargo, ne
encantraron un incremento en la cantidad de ribulosa 1,5-
difosfato y en la actividad de 1la ribuleosa 1,5~-difostato
carboxilasa, la enzima con la que se continda el proceso de
fotorrespiraciédn en el peroxisoma. Pero por otro lado, en este
procesa se involucra una reaccidn de oxidacidn de!l glicolato a
glioxilato que libera perbxido de hidrdgeno, el cual se
descompone por la catalasa presente en los peroxisomas. El
glioxilato es ulteriormente metabolizado a otros productos tales
como glicina, serina, aoxalato, formiato o bidxido de carbono
(Alberts, e¢ al., 19893 Darnell, et al., 1984; Giese, 1979;

Lehningher, 1981)

En varias ocasiones se pudo observar la asociacion de las
cloroplastos, peraoxisomas y mitocondrias. Ademds, en la zona 4
se encontraron también asociadas las estructuras que se presume

saon las partlculas virales (Fig., no. 10},
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VIII. CONCLUSIOQONES

El Virus de la Mancha Anular (PRV) induce la formacidn de
inclusiones citoplasmicas caracteristicas de 1la entermedad,
asociadas a retlculo endopldsmico rugoso en el tejido epidérmicn
y subepidérmico del pericarpio del fruto de plantas de papaya
que presentan los sintomas tlpicos de 1a enfermedad. Ademds
provaca hinchamiento de los cloroplastos y aparicibn de

peroxisonas.

La distribucidn de las inclusiones inducidas por la
infeccidn potyviral es constante en lpos anillos e interanillos de
las manchas, y parece ser centrifuga pues no aparecen después del
Y1timo anillo. Entonces, el patrdn de distribucidn en forma de
anillos claras y oscuros concéntricos en el pericarpio de frutas
infectados por el PRV, no depende de la presencia o ausencia de
las inclusiones citoplasmicas directamente, =ino a otra(s)

estructura(s) que pueden ser los cloroplastos globosos.
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i
XI. APENDICE
1. DESCRIPCION BOTANICA DE Carica papaya L.

Arboles o arbustos, monoicos s} dioicos, perennes,
generalmente de 2 a 8 m de alturaj; en la base, hasta de 25 ¢m o
ﬁés de didmetro; tallo monopddico suculento, meduloso, a menudo
hueca por dentrao, follaje densamente concentrado en el Aapice,
generalmente sin ramas; corteza verde o grisadcea, lisa, con
numerosas cicatrices foliares horizontales. Hojas de 7 a 9,
lobadas, de 20 a 45 cm de largo y ancho, algunas veces mwas
grandes; los peciolos de 10 a 45 cm de largo, fistulosos, algunas
veces pubescentes., Inflorescencias en las axilas de las hojas
superiores. Las caracterlisticas de las flores varian dependiendo
de la forma sexual de que se trate, El +fruto es una baya,
amarilla o anaranjada hasta verdosa, su forma y tamafo varla
dependiendo también de la forma sexual del que proceda. La pulpa
es amarilla a anaranjada suculentaj semillas numerosas,
elipsoides, mds o menos de 4 mm de largo por 2 mm de ancho ( en
estado seco); saracotesta mucilaginosa, endotesta marena arrugada

(Moreno, 1980).

La planta es poligama Yy presenta tres diferentes +formas
sexuales descritas par Storey en 1935 (citado en! Moreno, 1980):
masculina, femenina y hermafrodita, ésta dltima puede presentar

diferentes combinacianes en wuna planta y originar diferentes
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tipos de plantas (CAECOT, 197%9), A continuacidn se describen las

diferentes formas sexuales y sus variantes.

PLANTA FEMENINA, Produce +lores pistilada en in¢4lorescencias
peguefas, a menudo reducidas a una sola florj el peddnculo es de
2 cm o menos de largo. Las flores son subsésiles, el pedicelo
solo llega a medir hasta 0.3 mm de largo. La corola es grande,
blanco amarillenta; los pétalos estdn ligeramente imbricados en
prefloracién, pero estdn separados hasta la base. Los estambres
son reminiscentes, El pistilo presenta ovario uni lacular,
elipsoide, el estilo es corto y las ramas del estigma son, a
menudo, muy amplias. La forma del fruto es esférico u obovoide.
Esta forma sexual es la que presenta mayor produccidn de frutos

(CAECOT, 19793 Moreno, 1980).

PLANTA MASCULINA. Esta planta presenta inflorescencias cimpsas
con peddnculos largos (de 15 a 50 cm de largo). Las +flores
masculinas son numerosas, hasta 100 por inflorescencia., Los
pétalos son de color blanco, crema o amarillo y en ocasiones con
betas moradas, gamopétales, formando un tubo hasta las dos
terceras partes de la longitud total de los pétalos, los cuales
son imbricados en prefloracién. Los estambres son 10 (raramente
otro ndmere)j 1los superiores, de anteras basifijas con el
conectivo petaloide; 1os estambres inferiores, con anteras
dorsifijas y can el conectivo petaloide. E1 pistilo es

rudimentario y no funcional. Este tipo de planta ocasionalmente
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produce flares hermafroditas que se caonvierten en frutos pequeros
de forma alargada, por lo que localmente se les reconoce coma

"chitirlle de perro" (CAECOT, 1979; Moreno, 1980),

PLANTA HERMAFRODITA. Produce inflorescencias de pedinculos cortos
fen relacidn a las plantas masculinas), f.as flores son alargadas,
pequeras, gamopdtalas (la unidn se presenta hasta en 1/3 de ia
longitud total). Como ya se mencionb, esta forma sexual presenta
una gama de variantes {(CAECOT, 1979 Storey, 1935 [citada en:

Moreno, 19801):

a) Tipo Pentandrla., Posee ovario y 5 estambres +funcionales,
alternos con los pétalos. E) ovario es profundamente S-

lobado, fruto obovoide, fuertemente labada.

b) Tipo Elongata. Posee ovario y 10 estambres, sus pétalos
estdn unidos en tres cuartas partes de su longitud., Las
estambres se presentan en dos series en el cuello del
tuboj el ovario es alargado y cillndrico, levemente 5-
labada. E1 +$ruto varla de cilindrico alargado a

elipsaide,.

c) Tipo Intermedio. Flores con pétalos unidos en la base o

hasta qar la mitad de su longitud, estambres de 2 a 10j

ESTA TESIS MO GRBE
SAUR DE LA BiBLOIECA
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gineceo deformado, de forma variable., Este tipo es
inestable y se dice Qgue sus flores no se ajustan a un

patrdn definidoj producen frutos malformados.

d) Tipo "Estéril de Verano". Su apariencia es de planta
masculina, pero en algunos casos es capaz de desarrollar

un pistilo monocarpelar funcional y producir fruto.

_El tallo es camestible en conservas. Del latex se extraen
las enzimas protenliticas industriales} éstas y su derivado seco
pratenlitico, 1la papalna, tienen numerosas aplicacianes: se
emplean en la clarificacibn de cerveza, en el procesamiento de
pieles, para el tratamiento de fibras de lana vy seda y en la
elaboracidn de quesp, de jabones, cosméticos vy chicles; 1la
papaina se utiliza como ablandadar de carnes} el JAtex tiene
también varios usos medicinales gue incluyen el tratamiento de la
dispepsia, la difteria, como antihelmintico, en algunas lesiones
y manchas en la piel y se emplea en la composicibn de preparados
para combatir alergias nasales al polen. La semilla y las hojas o
$lores en infusidn también sirven para atacar algunas de las
enfermedades ya mencianadas. En el latex se encuentran varios
alcaleides; e1 mds estudiado ha sido la carpaina, que a pesar de
ser tbxico en grandes cantidades, tiene propiedades farmacéuticas
parecida al digitalis y es efectivo en el tratamiento de

amibiasis (CAECOT, 1979 Gonzdle:z, 19845 Moreno, 1980},
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2. FOTOSINTESIS Y FOTORRESPIRACION

El proceso de 1la fotosintesis estd siempre asociado a la
fotarrespiracibn; en esta ditima, se convierte ribulosa 1-5-

difosfato a €Oz y se consume O=a,

La fijacidn de COa y la fotorrespiracidn son dos reacciones
competitivas que actthan con la ribulnsa 1-5-difosfato. La primera
se ve favorecida con presiones altas de COax y bajas de Oz. la
segunda aqcurre a bajas presiones de €Oz y altas de 02, bajo

candiciones atmosféricas normales,

Enseguida se presenta un esquema en que se muestran estas

dos reacciones (tomado de Darnell et al., 1986}
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.

La fotorrespiracibn es considerada como un proceso
derrochador para la economlia de la planta, pues sus beneficios no

son obvios.

A continuacidn se nuestra un esquena del ciclo metabdlico de
la fotorrespiracibn, en el gue se aprecia la asociacidn entre 1la
mitocondria, el cloroplasta y el peroxisoma, asl como los
compuestos y enzimas que intervienen en ella (modificado de

Lehninger, 1981},
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