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Resumen

En é&reas donde la sequia es prolongada y €l mayor limitante para el éxito de los cultivos alimenticios como los
cereales, la yuca (Manihot esculenta Crantz) se produce razonablemente bien por su fotosintesis intermedia
C3-C4. Layuca ha entrado en la economia de mercado moderno y es creciente su demanda en la utilizacion en
alimentos procesados, alimentacion animal, bioetanol, amidén y sus derivados y para muchas otras aplicacio-
nes industriales. Un cambio a partir de las plantaciones tradicionales a pequefia escala para € mercado fresco,
hacia plantaciones a gran escala para el abastecimiento de los centros de procesamiento, requiere incremento
del rendimiento, calidad y estabilidad productiva. En Latinoamérica, aproximadamente el 45% del area total de
cultivo de yuca proviene de zonas con estrés hidrico o con lluvias esporadicas. Adicionalmente, € potencia de
expansion futuro del cultivo estd ubicado en zonas marginales. A pesar que existe un amplio rango de variabi-
lidad genética en la mayoria de los caracteres de tolerancia a la sequia en el germoplasma de yuca, la investiga-
cién multidisciplinaria, podriaincrementar la eficacia en la seleccién de los mejores parentales y la piramidacion
de genes que potencialicen las caracteristicas fisioldgicas de tolerancia a la sequia preexistentes en € genoma
de la yuca. El objetivo de esta revision es delinear las posibilidades de la investigacion integrada de la fisiolo-
gia, biotecnologia y mejoramiento para potencializar las caracteristicas de tolerancia a sequia en yuca
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Abstract

Where prolonged drought is a major constraint for the success of food crops such as cereals and cassava
(Manihot esculenta Crantz) produce reasonably well where prolonged drought is a major constraint for their
commercia success. In the case of cassava, this is due to its intermediate C3-C4 photosynthesis. Cassava has
entered the modern market economy and has a growing demand for its use in processed food, animal feeding,
ethanol production, starch and its derivates, and for many different industrial applications. A shift from the
traditional small-scale plantings for the fresh market to larger-scale plantings for factory sales requires increased
yield, quality, and stability of production in drought-prone zones. In Latin America, approximately 45% of total
cassava area comes from sub-humid zones or with sporadic rainfall. Moreover, expansion of this crop tends to
occur in margina lands. Although a wide range of genetic variability in most drought tolerant traits exists
within cassava germoplasm, a multidisciplinary research could increase the efficiency for the selection of the
best progenitors and gene pyramidation to increase preexisting drought tolerant physiological traits in cassava
genome. The main goal of this review is to outline potential research on physiology, biotechnology, and
breeding and their possibilities to improve traits to drougth tolerance in cassava.

Key words. adaptation drought potential, leaf retention, Manihot, net leaf photosynthesis, root depth, water
stress
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INTRODUCCION

Layuca(Manihot esculenta Crantz) esuno delos
principales productosalimenticiosparacercade 600
millonesdepersonasen Africa, Asia, y LatinoAmé-
rica. Laprincipal ventgjadel cultivo sobrelosce-
reales es laflexibilidad en el tiempo de cosecha,
guelo convierteen un excelenterecurso aimenticio
contrael hambre (el-Sharkawy, 1993; Leniseta.,
2006). Lasraices de yuca, ricas en amidon, pro-
ducen mas colorias por unidad de &rea que cua-
quier otro cultivo aexcepcion delacafia. Desafor-
tunadamentelasraices solo contienen 1-2% de pro-
teina cruda, en peso seco, y niveles bgjos de la
mayoriadelosaminoécidosesencides, lo cud limi-
tasu potencial nutricional. Sin embargo, reciente-
mente se han identificado clones con tresveceslos
nivelesnormalesde proteina (Ceballoset al, 2006;
Sautter et a., 2006).

También sehaincrementado enlaactualidad € uso
del follgedeyucaenlaaimentacion animal y seha
diversficado lautilidad potencia deraices. Sinem-
bargo, lautilizacion miltiple delaplanta, requiere
mayor rendimiento, estabilidad productivay varia-
bilidad en lacalidad paradisminuir costosde pro-
duccion, impacto ambiental y/o aumentan €l valor
comercial delacosecha(Sarathi y Basappa, 1996;
Ceballoset al., 2006).

Recientemente se haincrementado €l interésenla
produccion de etanol apartir de diferentesfuentes
vegetales celuldsicasy amiléaceas (Liny Tanaka,
2006). Esta tendencia se observa actualmente en
Colombiadebido alarecientelegidacion queexige
10% deetanol enlamezclacon gasolina. End pais
sehatrabgjado en diferentes cultivos paraeste pro-
posito como cafiade azlicar, remolacha, trigo, etc.
Sin embargo, e cultivo més rastico y de mayor
posibilidad de expansion bajo factores bidticosy
abi 6ticostropicaeslimitanteseslayuca. En Co-
lombiafuncionan diferentes fébricas de etanol a
base de yuca como Petrotesting colombiana, cu-
yas plantas producen (litros/tonelada) 180 a200
|/ton de yuca. La competitividad de estaindus-
tria depende de la siembra a gran escala de
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genotipos con 30 ton/hade rendimiento potencia
en tierras con baja fertilidad, disponibilidad
hidrica einsumos adecuados, que ademas consti-
tuyen el principal potencial de expansion futura.

El cambio en el sistema productivo parasuplir la
demanda nacional de materia prima, requiere el
incremento en latoleranciaalasequiay alabaja
fertilidad del suelo (Kawano et al., 1998; el-
Sharkawy 1993; el-Sharkawy, 2004; Zhang et dl.,
2000). En condiciones experimentaleslayucarin-
de hasta90 t/haderaicesy 25-30 t/hade materia
seca. Sin embargo el rendimiento promedio, de
10,5t/haen Colombia, esinsuficiente parasuplir
lademanda de las agrocadenas de yucay lacre-
ciente demanda de bioetanol (CIAT, 2005;
Kawano et al., 1998; EL-Sharkawy y Cadavid,
2002; Calatayud et al., 2000).

Por otro lado, se presentan pérdidas adicionales
debido al deterioro postcosechaque se manifiesta
24 horas después de la cosecha en forma de
coloraciones negruzcas a pardas en todo e peri-
metro de laraiz, especialmente en lazona de los
tejidosvasculares (Cortéset al., 2002; Sanchez et
al., 2006). A la fecha se han obtenido resultados
significativosen lasolucion de estosproblemasbgjo
condiciones Optimas de cultivo medianteel mejora:
miento convenciona. Sinembargo esmenor € avan-
ce en la optimizacion del cultivo bajo limitantes
abi6ticos como lasequia, entre otros (Ceballos et
al., 2004; Kawano et a., 1998; Mejia de Tafur et
al., 1997b; Zhang, 2000; ).

Para ayudar a los mejoradores a superar estos
obstacul os, se estén implementado diversas es-
trategias biotecnol 6gicas paraidentificar genesde
caracteristicas claves asociadas con laresisten-
cia a los factores limitantes del rendimiento
(Anderson et al., 2004).

A partir delo anterior se desprende que, es nece-
sario llamar laatencion delos Centros de Investi-
gacion en Colombia con proyectos de yuca, pues
no essuficientelainclusion detecnologiade punta
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en lainvestigacion, para cambiar €l panoramadel

cultivoene pais. Serequiereen primeraingtanciala
unificacion delosesfuerzosinvestigativosenlabis-

gquedade variedades me or adaptadas, con caracte-

risti cas deseabl es especificas dentro de un paquete
tecnol 0gico apropiado paracadasi stemaproducti-

voy con capacidad parasuplir, por gemplo, lasne-

cesidadesindustria esdelacostanorte colombiana.

También es de relevancia que e desarrollo de pa

quetestecnol 6gicosademés de potencidizar lascua

lidades genéticasdelosnuevos materiales, minimice
e impactoambientd.

Por dltimo paragarantizar |laadopcion delainno-
vacion tecnol 6gica, deben vincularselosbeneficia-
riosen laformulacién delos objetivos de los pro-
yectosdeinvestigacion, incentivar € mejoramiento
participativo y generalizar el enfoque orientado a
los mercados. Mediante la combinacion de estas
estrategias se promoverael desarrollo delaindus-
triayuqueray seavanzaraenlaexpansion del mer-
cado nacional y el mercado global, &vido de pro-
ductos exaticos, especia mente aguellosvinculados
a mercados verdes producidos en zonas de con-
flicto (Schurman, 2005; Magnaghi, 2005).

El objetivo de estarevision es of recer una pano-
ramicadel estado del arte delainvestigacion en
fisiologia, megjoramiento y biotecnologiay suspo-
sibilidades conjuntas parapotencializar caracte-
risticasfotosintéticasy productivas detolerancia
a la desecacion, en variedades comerciales de
yuca. Se consideran ademas las peculiaridades
fisiologicasy bioguimicas naturales de layuca
paratolerar el estrés por déficit hidrico. Final-
mente se proponen algunas estrategias
investigativas para superar los limitantes de la
expansion del cultivo deyucaen el tropico seco.

EFECTOSDE LA SEQUIA SOBRE EL DESA-
RROLLO DE LAS PLANTAS

Lasequiay lasalinidad ocasionan pérdidasen €
rendimiento de cultivos de més del 50% alrededor
del mundo (Jauhar, 2006). La respuesta a los
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limitantes abi 6ti cos en | as plantas ocurre median-
te cambiosen laactividad enziméticay laexpre-
sién genética, asociadas con modificacionesen
la condensacion de lacromatinay actividad de
factores de transcripcion. De acuerdo con lo an-
terior, lavelocidad de traduccion de proteinasde
lasequia, estarelacionada con laadaptacion fi-
siol6gica de la planta a la desecacion (Chen et
al., 2005; Rehman et al., 2005).

Lasequiaafectaademas, diferentes aspectos del
desarrollo de las plantas producto de lamodifi-
cacion en la particion de biomasa, la dindmica
del metabolismoy lacomposicién relativade pro-
ductos metabdlicos, programacién mitéticay de
diferenciacion celular (Pospisilova, 2003; Alves
y Setter, 2000; Grover et al., 2001). En yuca
especificamente, la sequia produce disminucion
en laproduccion, tamafio foliar y aumento dela
retencion de las hojas formadas bajo estrés. La
retencion foliar esta correlacionadacon el incre-
mento del rendimiento de raices, biomasatotal e
indice de cosecha (Alvesy Setter, 2000; Leniset
a., 2006; Pérez et d ., 2005). Simultdneamente se
presentan modificaciones en labioquimicafoliar
relacionadacon el contenido declorofila, rutadel
carbono, el nitr6genoy el incremento delaacti-
vidad de PEPC (Sundaresany Sudhakaran, 1995;
Calatayalud et al 1998; Lahai et al., 2003).

CARACTERISTICAS FOTOSINTETICAS DE
LA YUCA

Laplanta ajusta su eficiencia fotosintéticaala
fluctuacion de factores como méaximaintensidad
luminica, temperatura, estado fisiol 6gico, facto-
resgenéticosy regulacion estométicadependiente
del estado hidrico del continuo suelo-planta-at-
mosfera (Mejia de Tafur, 2002). El éxito de la
yuca para soportar el estrés hidrico es su capa-
cidad pararegular rgpidamente numerosos pro-
cesos metabadlicosfrente acambios de condicio-
nesambientalesfavorablesadesfavorables (Alves
y Setter, 2000).
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Laplasticidad de adaptacién alasequiay dtastem-
peraturasdel genomadelayucaestdasociadacon
caracteristicasfotosintéticasintermedias, cuyana
turalezasigue siendo debatidaen laactualidad por
algunos grupos deinvestigacion. Se hapropuesto
guelosgenes especificos C4 provienen deun gru-
po de genes contraparte preexistente en plantas
ancestrales C3, con algunas modificacionesen los
patrones de expresion en las hojas y propiedades
cinéticas. Las Euforbiaceae agrupan especiesque
exhiben rutas C3, C4y CAM y en especia algunos
miembros Manihot podrian gjemplificar estados
transicionalesenlaevolucion delas C4 apartir de
las C3 (Sage, 2004; Nomura et al., 2000). Los
detractores de la capacidad bioguimica C4 de la
yucay lassilvestresrel acionadas sebasan enlaca
renciade anatomiaKranz, €l valor deKm (CO,) y
otros criterios cinéticos de RUBISCO similaresa
losdelasespecies C3. Sin embargo, layucaposee
elevada acitividad de PEPC (30-35% delaregis-
tradaen maiz) y caracteristicas deintercambio ga-
seoso similaresal maiz y baj o punto de compensa
cion. Se ha sugerido ademés, que la yuca puede
funcionar tanto por larutabioquimicaC3 como por
C4 dependiendo de latemperatura. En condicio-
nes de baja temperatura predomina la formacion
de&cidostricarboxilicosy amayorestemperaturas
seincrementalasintesis de acidos de 4 carbonos
(Edwards et a., 1990; Angelov et al., 1993; dl-
Sharkawy, 2004). Adicionamente sehaidentifica
do correl acion dtamente significativaentrefotosin-
tesis neta y rendimiento de raices secas (el-
Sharkawy, 2004; el-Sharkawy, 1993).

Laplantadeyucaesatamente susceptiblealase-
quiaentreel 2y 5 mesde edad, durantelos cuales
ocasionareduccién en laproduccion hastade 80%
(Caybnetd., 1997). Sinembargo, cuando € estrés
hidrico se presentadespuésdel 5 meslareduccion
essolamentede 20%. El cultivo utilizaeficientemente
el agua pues € cierre estomatico bajo aire seco
durante periodos largos de sequia, disminuye la
evapotranspiraciony € aguadisponibleend suelo
puedeasmilarselentamentegraciasal sstemaradi-
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cal disperso y profundo (Ceballos et al., 2004,
DeTafur et al., 1997; Baker et al., 1989; el-
Sharkawy, 2004). Seharegistrado ademésel efecto
del estrés hidrico sobre la extraccion final y con-
centracion de nutrimentos en varios érganosdela
planta(el- Sharkawy y Cadavid, 2002).

También se haencontrado quelatasafotosintética,
disminuye notabl emente durante periodos de sequia
y que lamagnitud del efecto depende del estado
nutriciona, intensidad luminica, genotipoy concen-
tracion sub-estomaticade CO, (Megjiade Tafur et
al., 1997a). L as variedades de yuca con adaptabi-
lidad alasequiaevaden lainactivacion delafoto-
sintesisnetapor dtairradianciamediante unafuerte
respuestaheliotrépicay laactivaciondelainclina-
cion enlashojasjovenes, que adicionalmente pre-
sentan mayor capacidad fotosintéticaquelaspro-
ducidasbgjo suficienciahidrica(Calatayud et al .,
2000; el-Sharkawy, 2004; Cayon et al., 1997).

ESTRATEGIA PARA |IDENTIFICAR
GENOTIPOS DE YUCA TOLERANTESA LA
SEQUIA

Latoleranciapotencial del cultivoalaslimitaciones
ambiental es permite laformacién deraicesde al-
macenamiento. Sin embargo & sistemaproductivo
en zonas marginales con bajatecnificacion posibili-
tasolamentelaagriculturade subs stencia(Kawano
etd., 1998). Unaestrategiaagronomicaviablepara
garantizar el rendimiento deyucabajo sequiaimpli-
cael suplemento hidrico a menosdurante laetapa
inicia decrecimiento (4 meses), fertilizacion ade-
cuada, seleccién de variedades con rasgos de adap-
tacion asequiay practicas culturales que promue-
vand movimiento del aguaend suelo hacialasrai-
cescomo labranzaminima, coberturasvegetalesde
raices superficiales, riego por aspersion, etc. Sesu-
giere ademas adaptar laprogramacion de siembra
y cosechade acuerdo con latemporadadelluvias
paraevitar lareduccion drasticadel rendimientoy
deterioro de la cantidad y calidad del almidon
(Sriroth et al., 2001).
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Una estrategia sugerida de corto plazo parala
seleccion eficiente de genotipos tolerantes ala
sequia implica ademas de la caracterizacion
morfol bgicade caracteres deinterés, la utiliza-
ciondeandisisbioquimicosy fisiologicosquedis-
minuyan el efecto de lainteraccion genotipo-am-
biente en la seleccidn de parentales. El andlisis
morfol dgico incluye rasgos como almacenamien-
to temprano, raices profundasy dispersas, brote
con poca biomasa, indice de areafoliar Optima,
rendimiento y contenido de materia secaeleva-
dos. Adicionalmente deben analizarse caracteris-
ticasrelacionadas con el valor agregado derai-
ces o follaje como estrategia paralograr un ba-
lance entre cantidad y calidad de lamateria pri-
ma produci da en ambientes sub-himedos, como
contenido alto de proteina, carotenos, de hierro
y zinc, acianogénesi s, bajo contenido de amilosa
0 amilopectina, raices azucaradas, variabilidad en
lamorfologiadelosgranulosdeamidony su gra-
do defosforilacion. Laestabilidad de las carac-
teristicas del almiddn entre suficienciahidricay
sequia pueden evaluarse mediante
viscoamilogramas de BRAVENDER o analizador
répido de viscosidad (RVA) (CIAT, 2005).

Losandisisfisiol 6gicoscomplementariosal andli-
sisfenotipico estan asociados con duraciéon dela
l&minafoliar, indice de cosecha, cuantificacion de
larespuestaheliotropicadelashojasjovenesbajo
sequiay cuantificacion del efecto deladesecacion
y laatatemperaturasobrelafotosintesis. Laca-
pacidad fotosintética bajo sequia depende de la
conductanciaestomética, fluorescenciadelaclo-
rofilaeintercambio gaseoso que pueden eval uar-
se mediante analizador infrarrojo de gases (L1-
COR). El analisis bioquimico sugerido mediante
SDS page, espectrofotometriay cromatografia,
incluye cuantificacion bajo sequiadel nivel depro-
teina, pigmentos, azlcaresy actividad de enzimas
clavesdelafotosintesis como PEPC, RUBISCO
y PPDK. También esderelevancialacuantificacion
delavelocidad de acumulacion deABA mediante
HPLCy ELISA (Ramirez, 2004).
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Dado quelaacumul acion de nutrientes esunaes-
trategiade ajuste osmético deimportanciaparala
adaptacion alasequia, podriaser derelevanciael
estudio delacinéticaMichaelianadelostranspor-
tadores de nitrégeno y potasio, elementos claves
en el desarrollo delaplanta. Estetipo de estudios
permitirian laidentificaci 6n de genotipos con ma-
yor variabilidad en la absorcion bajo diferentes
concentraciones de |os elementos en suelo y asi
garantizar el aprovechamiento eficiente de
nutrientes disponibles. A partir de estos andlisis
pueden seleccionarse variedades para el trabajo
de transferenciatecnol 6gi ca a pequefios produc-
tores, genotipos apropiados para explotacion in-
dustrial y laidentificacion de clones promisorios
paraampliar labase genéticadelos proyectosde
mej oramiento para zonas secas.

MEJORAMIENTO PARA LA TOLERANCIA
A LA SEQUIA EN YUCA

Diversos caracteres morfol dgicos, fisiologicosy
bioquimicos con diferentes patrones de herenciay
accion génica, confieren resistenciaalasequia. El
mejoramiento genético de adaptacion aladeseca
¢ién seobtienemediantelase eccidn por rendimien-
toy estabilidad através delocalidadesy afios. Los
principales caracteres ligados ala estabilidad del
rendimiento baj 0 estrés presentan variacion conti-
nuaal analizarse en poblaciones segregantesy ac-
tualmente estan bajo andlisis marcadores
molecularesy QTLs(Quantitative Trait Loci) liga-
dos a caracteres radicales y ajuste osmotico
(Chinnusamy et al., 2005; Rehman et al., 2005).

El megjoramiento deyucaen losultimostreintaafios
halogrado |acombinacién derasgos mayores. Sin
embargo, € avanceen d incremento del rendimien-
to, calidad deraiz y resistenciaaloslimitantesam-
biental es en yuca, es extremadamente lento debido
a ciclo de crecimiento largo, fondo genético
heterocigoto, caracteristicasbiol 6gicasintrinsecas
y conocimiento incipientedelaorganizacion dela
diversidad del cultivo (Ceballos, et al., 2004,
Kawano et a., 1998; Fregene et al., 1997).
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Una estrategia de mejoramiento sugerida parala
toleranciaalasequia, requierelaidentificacion cui-
dadosa de genotipos contrastantes, delas caracte-
risticasrelacionadas con latoleranciaalalimitacion
hidrica, para el desarrollo de marcadores
molecularesy estudiosgenéticosquerevelenlaac-
cion génica predominante en cada carécter y los
mecani smos probables detoleranciaalos que es-
tan asociados. Ladeterminacion delaaccion génica
predominante mediante estudios de media
generacional, por g emplo, serviriacomo indicador
del esquema apropiado para el mejoramiento del
caracter especifico. Losresultadosdelosandlisis
genéticos mencionados, se compararian conlosre-
gistrados en plantas modelo completamente
secuenciadas como Arabidopsis y arroz, para
avanzar en la compresion de los mecanismos
molecularesy larutade sefializaci 6n asociadacon
la tolerancia a la sequia en yuca. Los genotipos
contrastantes podrian cruzarse paragenerar pobla
ciones segregantes que adi ciona mente se somete-
rianaun ciclo deendogamiaparaeiminar lacarga
genéticaindeseable.

Paraobtener mayor precision en laidentificacion
de progenitores eincrementar sustancialmentela
ganancia genética pueden combinarse datos de
promedio de cruzasy val ores genéticos, suplemen-
tados con seleccion asistida por marcadores
moleculares (MAS). Las caracteristicas relacio-
nadas con |os mecani smos conocidos de toleran-
ciaalaseguiamencionados anteriormente, seeva
[lan en | os genotipos contrastantes y se escogen
los caracteres con mayor asociacion con estabili-
dad, incremento del rendimiento bajo estréshidrico
y persistencia de las caracteristicas normales o
atipicas de viscosidad e hidratacion del almidon
producido bajo sequia.

Estas variables se analizan en las poblaciones
segregantes atraves de pruebas regionales en zo-
nas representativas de la costa colombiana, pro-
pensas a la sequia para mapeo por QTLSs.
Adicionalmente, seanalizan las progenies bgjo su-
plemento hidrico moderado paraseleccionar lineas
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con buen nivel de plasticidad, que garanticen esta-
bilidad productiva. Se han desarrollado diferentes
trabgjosde QTLsmedianteAFLP, SSP, entre otras
técnicas. Sin embargo |os marcadoresmoleculares
mas utilizados y apropiados para este andlisis, a
pesar desurelativo alto costo, sonlosmicrosatélites.
Debido principa mente alaestandarizacion plena
deestemarcador end cultivoy alascaracteristicas
derepetitibilidad y codominancia. Adicionalmente
el uso de software especiaizadosfacilitalasintesis
de nuevas secuenciasflanqueantes, apartir de seg-
mentos clonados provenientesdelibreriasBACy
secuencias expresables TAG. Mediante este mar-
cador molecular seestasaturando el mapafisicode
yuca(Chavarriagaet a., 1998; Fregeneet d., 1997;
Fregeneet al., 2001).

EFECTO DE LA TRANSFORMACION
GENETICA SOBRE LA TOLERANCIA A SE-
QUIA EN YUCA

Laingenieriagenéticabrindalaposibilidad decrear
nueva variacion genética. El aporte dado por la
gendmica, la mutagénesis y las herramientas
biotecnol 6gicasen general, alacomprensiéndela
expresion genética, laregulacion transcripcional y
lared de sefial es de transducci6n de larespuesta
alasequiaenlasplantas, hafavorecido laidentifi-
caciony utilizacion por laingenieriagenéticade
genes activadores de rutas especificas o generales
del estrés por sequia(Umezawaet al., 2006). Por
lotanto, laingenieriagenéticahautilizado lainser-
cion de genes cuyos productos estan asociados
con larespuesta o latoleranciaal estrés hidrico.
Son de especial relevancialos resultados obteni-
dos en la modificacion de la regulacion
transcripciona delaexpresion genéticaen respues-
ta a la sequia, mediante la transformacion con
genesque codifican diversosfactores detranscrip-
cion como DREB1/CBF y DREB2 (Nakashima
et al., 2005; Yamaguchi y Shirozaki, 2006).

En este sentido, se han registrado resultados im-
portantesen &l incremento delatoleranciaalade-
secacion y alas bgjas temperaturas, a partir dela
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transformaci on con genesindividua esrelacionados
con larespuesta especificaalasequiao a frio de-
pendienteseindependientesdeABA (Chynnusamy
et a., 2005; Yamaguchi et a., 2006). Por gemplo,
seharegistradod incrementoenlarespuestad estrés
osmético en pastosy arroz apartir delainsercion de
transgenes individuales relacionados con la ruta
biosintéticao con € efecto deABA sobred cierre
estomético. Delo anterior sedesprendequelaefica
ciadelatransformacion essuperior, cuando se utili-
Zan genes mayores como 9-cis-epoxicarotenoide
dioxigenasa, asociado con uno delospasos|limitantes
delarutabiosntéticadeABA. Deigua formad fac-
tor detranscripcion SNACL, asociado con lasensi-
bilidad delascélulasguardasaABA, disminuyela
excesiva evapotranspiracion durante la sequia
(Aswath et a ., 2005; Hu et al., 2006).

Sinembargo, laprincipal desventgjade estatécni-
caesladificultad en laidentificacion del blanco
genético méseficaz puesapesar que se han obteni-
do avancesimportantesen el gjustedelarespuesta
detoleranciaasequiaapartir delainsercién deun
solo gen endiversoscultivos (factores detranscrip-
¢ién) en a gunos casos se obtiene unamodificacion
poco significativadel metabolismo general detole-
rancia al estrés, debido probablemente al tipo de
herenciacuantitativaasociadaconlatoleranciaala
sequia Adicionalmente serequiereintensficar € tra-
bajo deidentificaci on de promotores érgano espe-
cificosparaaumentar el alcance delamodificacion
metabdlica a partir de la expresion del transgen
(Cheng et al., 2005; Chinnusamy et al, 2005;
Rehman et al., 2005).

De lo anterior se desprende que el éxito contun-
dentedelaingenieriagenéticaparael meoramien-
todelatoleranciaal estrésrequiereinvestigacion
previa exhaustiva paralaidentificacion de genes
mayores delarutaderespuestaespecificaal estrés
por desecacion o delarespuestageneral a estrés,
paragarantizar lamodificacidn metabdlicasignifi-
cativaen las plantas apartir de lainsercién de un
genindividual. Por otrolado, paraabordar lanatu-
ralezacuantitativadelaexpresién del estréshidrico
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eincrementar € alcancedelaingenieriagenéticade
cultivos, seriade gran importanciael desarrollo de
vectoresbinarioso mini cromosomasparalatrans-
ferenciadegenesmlltiplesy d refinamiento delos
sistemas actual es de transformaci on-regeneracion
(Rehman et al, 2005; Chinnusamy et a, 2005).

Enlaactualidad se estatrabajando activamenteen
Ingenieriagenética en el germoplasmade yucay
estén bgjo eval uaci on protocol osdetransformacion
més eficientes (Taylor et a., 2004). El cultivo de
tgjidos, sstemasdetransferenciagenética, lainser-
cion de genesforaneos, genes antisentido y RNA
deinterferencia, seutilizan paraincrementar lare-
sistenciaalimitantes abi6ticos, mejoramiento del
contenido nutricional, modificacion del metabolis-
mo del amidon y reduccion del contenido de
cianogenos (Santisopasri, et a., 2001; Zhang y
Gruissem, 2004; Zhang et a., 2000; Siritunga
y Sayre, 2004; Fofana et a., 2004; Raemakers et
al., 2005; Jorgensen et al ., 2005).

A pesar que &l germoplasmade yuca presentava-
riabilidad en muchos rasgos que contribuyen ala
productividad en zonas &idas o derégimen hidrico
irregular, laobtencion de progeni es segregantes es
lentalo cual limitalahibridaciény laconsecuente
transmision de genesdetoleranciaal estrés. Por lo
tanto serequiereel aportedelaingenieriagenética
paralainsercion del constructo Apétalal etanol

inducible de Arabidopsisen yuca, apartir del cual

seesperasincronizar lafloracion de parentalesto-
lerantesy asi, contribuir asolucionar estelimitante.
Actua mente se estén propagando eninvernadero
individuos modificados paratrabaj os de campo de
verificacion del efecto del transgen (CIAT, 2005).

Un esguemaideal de Ingenieriagenéticabasado en
las caracteristicas fisiol0gicas de layuca, debera
aprovechar lacorrelacion positivaentre capacidad
fotosintéticay rendimiento, ademésdel aumento del
flujo del carbono enlashojasjovenesatravesdela
ruta C4 bgjo estrés hidrico. De acuerdo con este
orden deideas, sepodrian insertar transgenes con
expresiony actividad incrementadadelasenzimas
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claves de la productividad en la fuente (el-
Sharkawy, 2004). L as especies aportantesideales
deestosgenes, podrian ser lassilvestresrelaciona
das de yuca, que presentan actividad elevada de
enzimas de laruta C4, pues se ha encontrado en
transgenesfotosintéticos de gramineasque el efec-
to metabdlico es significativo cuando |las especies
son cercanas filogenéticamente (Matsuokaet al.,
2001; Nomuraet a., 2000; Ku, 2000). Se reque-
ririaademas lainsercién de genes que codifiquen
solutos compatiblescomo mtlD de Escherichiacoli
y hval o proteinas del estrés por calor (HSPs)
(Jauhar, 2006). La insercion de estos transgenes
garantizarialaintegridad delossistemas enziméticos
delafuentey lademanda, disminucién de cambios
enlacalidad de panificaciony estabilizacion gene-
ral delabiosintessdeamidény proteinabgo estrés
hidrico (Rehmann et a., 2005).

Uno delos principal es problemas de lalngenie-
riagenéticaradicaen quelaalteracion del flujo
metabdlico puedeinhibir laactividad de enzimas
alostéricas por altas concentraciones de sustrato
0 producto, lo cual ocasiona que el efecto del
transgen seamenor al esperado. EI metabolismo
delasacarosay almidon en lafuente son espe-
cialmenteinfluenciados por unared complejade
sistemas reguladores (Tofifio et al., 2006). Por
lo tanto el incremento defijacion de carbono en
lafuente requeriria modificaciones simultaneas
en las caracteristicas cinéticas de algunas
enzimas relacionadas con lasintesis de sacaro-
sa como la sacarosa fosfatosintetasa, sacarosa
6 fosfato fosfatasa (Chen et a., 2005) y fructosa-
1,6- bifosfato fosfatasa (FBPasa) (Sahrawy et
a., 2004), paradisminuir el efecto inhibitorio
de la concentracion citosolica de sacarosa y
azUcares del pool de hexosas en €l citosol. La
produccién incrementada de sacarosa debe
acompaniarse con laexpresion incrementada de
transportadores azlcar- proton en la carga del
floema (SUT11 o SUC?2) y transportadores azu-
car-H+ en ladescargadel floemaen lademan-
da (Eisenbarth y Weig, 2005).
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Paramantener la potenciaeincrementar el alma-
cenamiento de almiddn en lademanda se necesi-
tariaincrementar laactividad de enzimaslimitantes
en lasintesisdel almidén como AGPasa (Denyer
et a., 2001). Unaalternativaparadisminuir el de-
terioro delacalidad del amidon por ladegrada-
cion delasreservasdelaraiz cuando serenueva
el suplemento hidrico, podria ser la expresion
incrementadade GWD eisoamilasal, asociadas
alosprimeros pasos en ladegradacion del granulo
deamidon, unido apromotores organoespecificos
paraincrementar la degradacion del amidon en
lostallosy retrasar o disminuir ladegradaci on del
amidon enlasraices (Smith, 2005). Finalmentela
insercion antisentido delosgenesimplicadosenla
ruta biosintética del almidon como SS, GBSSI,
SBEy enzimaP afectalaestructuradel almidony
generavariabilidad en su utilidad potencia (Jobling,
2004). De acuerdo con lo anterior, solamente a
partir de lainsercion en variedades comerciales
de genes multiples o individuales de accion
pleiotrdpica positivasobrelas caracteristicas de-
seablesdeyuca, selograriael impacto productivo
y de valor agregado requerido en zonas aridas
(Raemarkerset a., 2005; Rai et al., 2001).

POSIBILIDADES DE LA MUTAGENESIS EN
EL MEJORAMIENTO DE LA TOLERANCIA
AL ESTRESEN YUCA

Laprincipa estrategiaen el mejoramiento basado
en mutacion, hasido lautilizacion de variedades
bien adaptadas en |as que se han alterado uno o
dos rasgos mayores o la modificacion de genes
individualesde accién pleiotropica, quelimitanla
productividad o e valor cualitativo. Se hasugeri-
do recientemente que la identificacion y
piramidaci 6n de genes mutantes inducidos, cons-
tituyen un nuevo enfoque parael mejoramiento, a
igual quelamutacion recurrente (Ahloowaliaet a,
2004; Otani et al., 2006; Spencer, 2006; Chen et
al., 2006; Rai et al., 2001).

El mejoramiento genético basado en mutagénesis
presenta grandes ventajas con respecto alosdife-
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rentesesquemas de me oramiento convenciona para
romper compleosdeligamiento y latransforma-
cion genética. Por ggempl o, laposibilidad demeo-
ramiento individual derasgosestrechamenterela-
cionados, cuyarupturapor recombinacion esdifi-
cultosa; la produccion de variaciones en rasgos
multiplesdentro delamismapoblaciénirradiaday
la obtencidn de lineas estables derivadas de
mutantes en generacionestempranas (Lagoda, 2004;
Do et d., 2006; Wu et al., 2005 ). La desventgja
delamutagénesisinducidacon respecto alalnge-
nieriagenéticaesqueadiferenciadelostransgenes
deexpresi dn dominante, lasmutacionesgeneramen-
teson heterdlogasy laprimerageneracion de ma-
terialesirradiados presentaquimeraso ateraciones
fisiologicas sin penetranciay expresividad en las
generacionessiguientes (Archanaet a., 2004). Por
lo tanto se requiere ademés de caracterizaciones
morfol dgicasy bioquimicas exhaustivas, técnicas
mol ecul ares como repeti ciones de secuenciassim-
ples (SSRs), andlisis de polimorfismo de un solo
nucledtido (SNPs) y lesionesinducidas dirigidas
localmenteen e genoma(TILLING) paralaidenti-
ficacion de mutantes deseablesdentro delapobla-
cion (Wu et al., 2005; Changjie et al., 2006;
Caetano-Anolléset al., 1999; Henikoff et ., 2004).

En yuca se hatrabajado en mutagénesis para au-
mentar |lapotenciade lademanda, enlablsqueda
dealmidones con caracteristicasindustrial es espe-
cificasy enlaestandarizacion deladosisOptimade
radiacion de plantas in vitro (Cheng y Chandleg,
1999; Joseph et al., 2004; Otani et al., 2006;
Lagoda, 2004). También se ha utilizado la muta-
ciéninducida, especia mentelosrayosgamma, para
incrementar notoriamente latoleranciaalasequia
en diferentes especies como arroz, soya, garbanzo
y papa. Sin embargo serequiere unapoblacionirra:
diadade grantamarfioy estudiosdurantevariasge-
neracionesparaidentificar y estabilizar lamutacion.
Por ejemplo en arroz se obtuvieron lineas mutantes
promisoriascon toleranciaalasequiay suelo &cido
en lageneracion M7, obtenida a partir de 15.000
semillas irradiadas con rayos Gamma (Do et al.,
2006; IAEA, 1998; Spencer, 2006).
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Un esquemasugerido parael megjoramiento deyuca
en zonas secas, requeririalairradiacion con rayos
gamma de cultivos de microsporas de variedades
altamenteproductivas, y deresistenciaverificadaa
laautofecundacion (Ceballos et a., 2004) parala
posterior produccion de poblaciones doble
haploides (DH) mutagenizadas, enlasquelaidenti-
ficacion derasgos deseablesenlageneracion (M2)
seriamés sencilla, debido alaexpresion fenotipica
delamutacion. El andlisisinicia detoleranciaala
sequiapodriaredlizarse mediantelaexposicion de
las plantas amedios con presion osmaoticaelevada
einducir de estemodo sequiafisiolégicadel medio
decultivoinvitro parafacilitar laevaluacion degran
nuimero deindividuosy ahorrar un ciclo en campo
(Joseph et al., 2004).

En los genotipos seleccionados serealizarian ca-
racterizaciones morfol gicasy bioguimicas para
laidentificacion de rasgos especificos de adap-
tacion asequia. Lacaracterizacion molecular para
encontrar |os genes defectuosos posibles serea-
lizariamediante TILLING, andlisis de expresion
como hibridizacion In situ, Northern blot y acti-
vidad enzimética.

Unavez identificados|os genes que codifican los
diferentesrasgos que le confieren toleranciaalos
genotipos, sellevan apruebasregionalesen dife-
rentes zonas representativas de sequia al menos
durante 2 ciclos, paradeterminar laestabilidad de
losrasgos mutantes. Losclonesmasestablesselle-
van a campos de hibridacion en busqueda de la
acumul acion de rasgos deseabl es pues, aunque es
bien conocidalaherenciacuantitativadelaresis-
tencia a sequia no puede descartarse de plano la
posi ble accidn de algunos genes mayores asocia-
dos con otros modificadores. Por |o tanto la acu-
mulacion de genes mayores podria incrementar
marcadamente la expresion delarespuestadelas
plantas aladesecacion.

El mejoramiento de yuca basado en mutagénesis
ofrece opciones Unicas paraincrementar latoleran-
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ciaal estrés hidrico especialmente, sobrelacali-
dad delos productos, pues se han encontrado co-
rrel aciones genéti cas positivas entre rasgos desea
bles e indeseabl es derivados del efecto de la se-
guiasobrelasraices, que pueden modificarsein-
dividualmente por mutacion inducida como la
interaccion entre contenido de materiaseca, con-
tenido demineralesy deteriorofisiol6gico (Sanchez
et al., 2006). Adicionalmente, posibles mutacio-
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