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RESUMEN. 

El maíz es una especie monocotiledónea que pertenece a la familia 

Poaceae de gran valor comercial y cultural en Mesoamérica. Aunque la mayor 

parte de nuestro conocimiento sobre los factores que determinan la arquitectura 

de la raíz se ha obtenido de la planta modelo Arabidopsis thaliana, en años 

recientes el maíz ha alcanzado una importancia considerable en investigación. El 

sistema radicular del maíz tiene una organización compleja que inicia con la 

formación de la raíz primaria y las raíces escutelares seminales. El desarrollo post-

embrionario continúa con la formación de las raíces de corona y aéreas. Los 

diferentes tipos de raíces incrementan la superficie de absorción mediante la 

producción de raíces laterales.  

En este trabajo se estudió el desarrollo temprano del sistema radicular del 

maíz variedad chalqueño, bajo dos condiciones experimentales i) en plantas 

germinadas en camas de algodón a partir de semilla desinfectada y ii) utilizando 

ejes embrionarios en un sistema de crecimiento in vitro. En camas de algodón los 

órganos se desarrollan en el siguiente orden: al día 2 la raíz primaria, al día 3 las 

raíces escutelares seminales, al día 7 las raíces laterales y al día 8 las raíces de 

corona con un crecimiento simultáneo y continúo. Por otra parte, en el sistema in 

vitro en que se utilizaron ejes embrionarios que se cultivaron en un medio nutritivo 

Murashige y Skoog (0.2X) semisólido, se evidenció una arquitectura de la raíz 

similar al observado en plantas germinadas de semillas intactas, con la diferencia 

que el crecimiento general de la planta es más lento.  

Con la finalidad de conocer los efectos de diferentes auxinas sobre la 

arquitectura de la raíz del maíz, se realizaron experimentos in vitro utilizando ácido 

indol-3-acético (AIA), ácido 1-naftalen acético (ANA), ácido indol butírico (AIB) y 

ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D). Cada una de las auxinas mencionadas 

mostró efectos diferenciales sobre la arquitectura de la raíz, donde se destacó la 

actividad del ANA y AIB en la formación de raíces de corona y laterales. El 2,4-D 

mostró un efecto represor en el programa de desarrollo de la raíz y follaje e indujo 

la formación de callos.  
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Las auxinas afectan la morfogénesis de las plantas modulando 

directamente el ciclo celular. Para analizar si los efectos de las diferentes auxinas 

sobre la morfogénesis de la raíz ocurre por cambios en los niveles de proteínas 

que participan en las diferentes fases del ciclo celular, se inmunodetectaron las 

proteínas HSP101, CYCA, CKS y CDKA en la raíz y el follaje de plantas de maíz 

crecidas in vitro mediante la técnica de Western blot. Las auxinas ANA, AIB y 2,4-

D afectaron los niveles de todas las proteínas analizadas en la raíz y el follaje. Es 

de resaltar que el AIA incrementó la acumulación de HSP101 y CKS en tanto que 

las proteínas CYCA y CDKA permanecieron constantes en respuesta al 

tratamiento con dicha hormona. En conjunto, los resultados obtenidos en el 

presente estudio muestran que las auxinas regulan diferencialmente la 

arquitectura radicular del maíz y los niveles de las proteínas relacionadas con el 

ciclo celular. 
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1. INTRODUCCIÓN. 

 

El maíz (Zea mays L.) es uno de los cultivos de mayor tradición e 

importancia entre los pueblos de Mesoamérica, que constituyó la base alimenticia 

de sus habitantes por ser un cereal de gran valor nutricional. El origen exacto del 

maíz no ha llegado a esclarecerse completamente, sin embargo, la propuesta más 

aceptada sitúa su origen en el valle de Tehuacán estado de Puebla a partir del 

teosintle (Zea mays ssp.), (maleza que crece de forma silvestre y que está 

emparentada cercanamente con el maíz) (Dorweiler et al., 1993). 

Recientemente el maíz se ha establecido como un organismo modelo en la 

investigación básica para generar información sobre la biología de los cereales 

(Demostrables y Scanlon, 2009). El ciclo de vida del maíz puede dividirse en dos 

grandes etapas: i) un estadio vegetativo y ii) la fase reproductiva. La primera, 

comprende desde la germinación hasta la emergencia de las inflorescencias 

masculinas (panoja), mientras que la etapa reproductiva involucra el desarrollo de 

las inflorescencias femeninas (espigas). Posteriormente la polinización de las 

espigas da lugar a la formación de los granos de la mazorca (Monasterio et al., 

2007). 

Las primeras etapas de desarrollo del maíz son altamente sensibles a la 

falta de agua y nutrientes por lo que, la consolidación del cultivo en el campo 

demanda una gran inversión en insumos y labores culturales. Generalmente los 

suelos donde se cultiva el maíz no tienen la capacidad de proporcionar los 

nutrientes necesarios para el crecimiento eficiente de las plantas y para la 

obtención del rendimiento adecuado sin la ayuda del hombre. Por lo antes 

mencionado se debe recurrir al empleo de fertilizantes y el cultivo de la planta en 

la estación lluviosa o mediante el riego artificial. El estudio de los factores que 

determinan la capacidad de absorción de agua y nutrientes como el nitrógeno, el 

fósforo, el potasio y algunos micronutrientes es un tema de actualidad enfocado a 

incrementar la producción de granos especialmente en suelos ácidos y alcalinos, 

los cuales representan la mayor superficie cultivable del planeta (López-Bucio et 

al., 2003). 
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La raíz del maíz al igual que en otras plantas, participa en la captación de 

agua y nutrientes del suelo, además de proveer soporte estructural y ser el sitio de 

interacción con factores bióticos y abióticos que con frecuencia determinan la 

productividad del cultivo (Hochholdinger et al., 2004a; Liedgens et al., 2000; 

López-Bucio et al., 2003). 

El desarrollo del sistema radicular del maíz puede ser embrionario y post-

embrionario. El primero ocurre por una serie de divisiones asimétricas en las 

células del zigoto dando lugar a la formación del suspensor y al embrión. Después 

de las divisiones antes indicadas, aparece el eje embrionario formado por el 

meristemo apical foliar y radicular en el coleóptilo. Finalmente, se desarrollan 

estructuras embrionarias tales como la raíz primaria (RP) y las raíces escutelares 

seminales (RES) (Chandler et al., 2008; Nardmann y Werr, 2009; Sheridan y 

Clark, 1994).  

Una vez que las condiciones ambientales son favorables comienza la 

germinación, iniciando así el desarrollo post-embrionario que es altamente plástico 

y puede estar afectado tanto por reguladores del crecimiento como por el 

ambiente. La germinación se caracteriza por la emergencia de la radícula y 

avanza con el aporte de nuevas células generadas en el meristemo de la raíz, 

además de la expansión de las células presentes en la zona radicular de 

elongación (Ishikawa y Evans, 1995). Más allá de esta región, en la zona de 

diferenciación ocurre la formación de pelos radiculares (Saleem et al., 2010). En 

conjunto, los procesos de división, elongación y diferenciación celular dan como 

resultado el arreglo tridimensional del sistema radical que lleva a la conformación 

de la arquitectura de la raíz observado en plantas adultas. 
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2. ANTECEDENTES. 

 

2.1. Estructura de las semillas del maíz. 

Las semillas del maíz son frutos denominados cariópsides formados 

principalmente por tres partes, el pericarpio, el endospermo y el embrión. Este 

último está constituido por un eje embrionario conformado por el coleóptilo, 

plúmula, radícula y la coleorriza, todos ellos rodeados por el escutelo (Fig. 1). Las 

estructuras que forman la semilla tienen las siguientes funciones: el pericarpio 

forma la pared de la semilla; la aleurona es una capa epidérmica que cubre al 

endospermo y secreta enzimas hidrolíticas que actúan sobre las reservas 

alimenticias almacenadas en el endospermo durante la germinación (Becraft, 

2001; Forestan et al., 2010; Olsen, 2001). El endospermo constituye del 85-90% 

del peso del grano y es un tejido de reserva de carbohidratos que provee 

nutrientes para el desarrollo y la germinación del eje embrionario (Jeglay y Cruz, 

2006; Sabelli y Larkins, 2009). El escutelo es el nombre que se da al cotiledón y 

funciona en la absorción de nutrientes del endospermo para el embrión (Raven et 

al., 1999). El coleoptilo es una estructura que protege a las primeras hojas y al 

meristemo apical foliar. La plúmula por otra parte, forma la primera hoja. La 

radícula es el precursor de la RP y la coleorriza proporciona protección al 

meristemo de la raíz. 
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Figura 1. Representación esquemática de la semilla de maíz (Zea mays L.). La semilla está 

formada por varios tejidos y un endospermo que proporciona nutrientes a los diferentes tejidos y 

órganos. Esquema adaptado de Scanlon y Takacs (2009). 

 

2.2. La raíz del maíz. 

La arquitectura del sistema radicular del maíz muestra alteraciones 

dramáticas durante su desarrollo. Durante los primeros días después de la 

germinación, el sistema radicular embrionario constituido por la RP y las RES, es 

una parte importante para la captación inicial de agua, nutrientes y el 

establecimiento de la plántula en el suelo (Hochholdinger et al., 2004b; Singh et 

al., 2010) (Fig. 2). Por otra parte, a las pocas semanas después de la germinación, 

el sistema radicular de la planta adulta se fortalece con las raíces de corona (RC) 

y aéreas (RA) formadas en los nodos del tallo y de las raíces laterales (RL) que 

tienen su origen en las células del periciclo de todos los tipos de raíces descritos 

anteriormente (Fig. 2). 
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Figura 2. Arquitectura del sistema radicular del maíz (Zea mays L.). A, Planta de maíz de 14 

días de edad en la que se muestra la raíz primaria (color rojo), las escutelares seminales (color 

azul), las de corona (color verde) y las raíces laterales. B, Raíces aéreas de soporte foliar 

localizadas por arriba del nivel del suelo de una planta de 6 semanas de edad. Modificado de 

Hochholdinger y Tuberosa (2009a) y Hochholdinger et al., (2004a). 

 

2.3. Desarrollo embrionario: Raíz primaria y raíces escutelares 

seminales. 

El desarrollo del sistema radicular embrionario primero ocurre por una serie 

de divisiones asimétricas en la célula del zigoto (estado pre-embrión) dando lugar 

a la formación del suspensor y del embrión (estado de transición). Después de las 

divisiones antes indicadas aparece el eje embrionario formado por el meristemo 

apical foliar y radicular (estado coleóptilo). Finalmente se desarrollan estructuras 

embrionarias tales como el primer primordio de la hoja, la RP y las RES (Estado 1) 

(Fig. 3) (Chandler et al., 2008; Nardmann y Werr, 2009; Sheridan y Clark, 1994). 
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Figura 3. Representación esquemática del desarrollo embrionario de la raíz primaria y de las 

raíces escutelares seminales en maíz. Formación de los diferentes tejidos y órganos a partir de 

las divisiones asimétricas del zigoto en el estado pre-embrión. Durante el estado de transición 

aparece la simetría radial con la formación de una región meristemática en forma de cuña en la 

parte superior del embrión. En el estado de coleóptilo la región superior del meristemo da lugar a la 

formación del meristemo apical foliar (MAF) y en la inferior se forma el meristemo de la raíz 

primaria (MRP). Finalmente, en el estado 1 se forman primordios de hojas que crecen por los 

bordes del MAF; el primordio de la raíz primaria (RP) y de raíces escutelares seminales (RES). 

Modificado de Chandler et al., (2008); Sheridan y Clark (1994); Woll et al., (2005). 

 

Una vez que las condiciones ambientales son favorables comienza la 

germinación con la emergencia de la radícula y el crecimiento se lleva a cabo por 

el aporte de nuevas células generadas en las zonas meristemáticas, además de la 

expansión de las células presentes en la zona de elongación (Ishikawa y Evans, 

1995). Más allá de esta región, en la zona de diferenciación ocurre la formación de 

pelos radiculares y RL (Saleem et al., 2010). La RP y las RES aparecen después 

de la germinación (Fig. 4A-B). La primera se forma endógenamente y es visible a 

los dos o tres días después de la germinación, una vez que emerge a través de la 

coleorriza (CO) (Fig. 4B). Las RES emergen del nodo escutelar (NE) a los tres 

días de edad (NE) (Fig. 4B). Los primordios de las RES están presentes en 

números variables en el NE durante la fase tardía de la embriogénesis (Grunewald 

et al., 2007; Hochholdinger, 2009b). 
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Figura 4. Desarrollo post-embrionario del sistema radicular del maíz. Notar la emergencia de 

los diferentes tipos de raíces: A, Germinación de semillas por 48 hrs, se puede apreciar la salida de 

la radícula (R). B, A los tres días de edad, se observa la emergencia de la raíz primaria (RP) a 

través de la coleorriza (CO) y de las raíces escutelares seminales (RES) que se desarrollan a partir 

del nodo escutelar (NE). C, A los ocho días de edad se observa la formación de las raíces de 

corona o nodales (RC) en el nodo del coleoptilo (NC) y de raíces laterales sobre la RP. D, A las 

seis semanas de edad se aprecia la formación de las raíces aéreas (RA) en los nodos del tallo. 

Adaptado de Martínez-de la Cruz et al., (2011). 

 

2.4. Desarrollo post-embrionario: Raíces de corona, aéreas y 

raíces laterales. 

2.4.1. Raíces de corona y aéreas. 

La RP y RES son reemplazadas por un sistema radicular formado por las 

raíces de corona y aéreas (RA) que continúan creciendo a través de todo el ciclo 

de vida de la planta hasta formar un sistema radicular altamente ramificado en 

plantas adultas. El sistema radicular post-embrionario está compuesto por las RC 

localizadas por debajo del nivel del suelo, mientras las RA surgen tardíamente en 

los nodos del tallo en la planta del maíz por arriba del nivel del suelo (Fig. 4C, D) 

(Esau, 1965; Hochholdinger y Feix, 1998; Singh et al., 2010,). Las raíces de 

corona aparecen en el primer nodo del coleoptilo (NC) entre los 7-8 días de edad 

(d.d.e) (Fig. 4C) (Hochholdinger et al., 2004b; Singh et al., 2010). Las RC forman 

la mayor parte del sistema radicular de la planta adulta y son la base para el 

soporte de la planta y las responsables de la mayor parte de la captación de agua 

a través de sus RL (Sauer et al., 2006). 
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Las raíces aéreas (RA) o raíces nodales aéreas forman a su vez raíces 

laterales, después que éstas han penetrado en el suelo y proveen un soporte 

adicional y mayor absorción de agua y de nutrientes en las plantas adultas 

(Feldman, 1994). Los primordios de las RA se desarrollan a partir de la corteza del 

tallo (Hoppe et al., 1986). Los factores nutricionales y ambientales pueden afectar 

la formación de las RC y RA; por ejemplo, la disponibilidad de nutrientes tales 

como carbohidratos, fósforo y nitrógeno, así como la luz, la temperatura y el 

fotoperiodo (Demotes-Mainard y Pellerin, 1992; López-Frías et al., 2011; Pellerin, 

1994; Pellerin et al., 2000).  

 

2.4.2. Raíces laterales. 

La formación de las raíces laterales permite la construcción de sistemas 

radiculares ramificados, que aumentan el área de absorción y el volumen de suelo 

bajo exploración, haciendo de esta manera más eficiente la toma de agua y 

nutrientes (Grzesiak, 2009; López-Bucio et al., 2003). Las RL en maíz emergen de 

los diferentes tipos de raíces entre los 6 a 8 días de edad (Figs. 2, 4C) 

(Hochholdinger et al., 2004b). En maíz, las RL se forman a partir de las células del 

periciclo opuestas a los polos del floema en la zona de diferenciación 

(Hochholdinger, 2009b). Con base en observaciones morfológicas, se ha 

determinado que la emergencia de las RL ocurre en dos etapas sucesivas: 

primero se activan las células del periciclo reguladas por las auxinas para formar 

el primordio de la raíz y para que ocurra la división celular necesaria para el 

crecimiento, posteriormente, el primordio emerge a través de las diferentes capas 

celulares de la RP (Park et al., 2004). 
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2.5. Organización celular de las raíces del maíz. 

 

2.5.1. Organización radial. 

La organización celular de todos los tipos de raíces del maíz es similar y se 

presenta en la Figura 5 en un corte transversal. El haz vascular (HV) está formado 

por elementos del xilema temprano EMX, por sus siglas en inglés “early 

metaxylem elements” y tardío LMX “late metaxylem elements” así como del floema 

encargado del transporte de agua, nutrientes y de fotosintatos. En el maíz, el 

periciclo (PE) forma la capa externa del haz vascular, la división de las células de 

esta capa y de la endodermis (EN) participan en la formación de las RL 

(Hochholdinger et al., 2004a, 2004b, 2009b). También existe una sola capa de 

endodermis y de 8 a 15 capas de células del cortex. La epidermis es la capa más 

externa de la raíz y está formada por tricoblastos, células que dan lugar a la 

formación de pelos radiculares y de atricoblastos, células que no forman pelos 

radiculares. 
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Figura 5. Organización anatómica de la raíz primaria del maíz vista en sección transversal. El 

cilindro central está formado por el haz vascular (HV), elementos del metaxilema temprano y tardío 

(EMX y LMX), floema (F) y del periciclo (PE). Además tiene una sola capa celular que forma la 

endodermis (EN), varias capas de células del cortex (C) y una sola capa de células de la epidermis 

(E). Figura modificada de Hochholdinger (2009b). 

 

Sobotik y Haas (2010), realizaron una serie de cortes transversales de la 

RP, las RL y las raíces de los nodos del tallo en plántulas y plantas adultas de 

maíz crecidas en condiciones de laboratorio y en el campo y fueron comparadas 

en su estructura. En la Figura 6A y B se muestra la estructura de la RP y las RL de 

una plántula de tres días de edad crecida en el laboratorio, se puede observar una 

diferencia clara en el diámetro del haz vascular y el ancho del cortex, mientras que 

en la Figura 6C-E, que corresponden a cortes de las raíces del primero, segundo y 

tercer nodo del tallo de plantas adultas crecidas en campo, se puede observar un 

incremento notable en el diámetro de las raíces del segundo y tercer nodo 

comparado con el primer nodo. Esta diferencia parece ser ocasionada por un 

incremento en el tamaño del haz vascular, el ancho del cortex y los elementos del 

xilema. 
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Figura 6. Organización anatómica de la raíz primaria, raíces laterales y aéreas del maíz vista 

en sección transversal. Secciones transversales de la RP (A) y de una raíz lateral (B) de una 

plántula de 3 días de edad crecida en el laboratorio. C-E, Secciones transversales del primer, 

segundo y tercer nodo del tallo del maíz crecida en el campo. Nótese las diferencias en estructura 

de las diferentes capas celulares, principalmente en los haces vasculares. Modificado de Sobotik y 

Haas (2010). 
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2.5.2. Organización longitudinal. 

En la estructura longitudinal de la raíz primaria del maíz se pueden 

identificar la zona de división (D), de elongación (E), de diferenciación (M) y la 

cofia, que protege a la punta de la raíz durante su crecimiento en el suelo (Fig. 7A, 

B). El centro quiescente (CQ), corresponde a la región central de la punta de la 

raíz y cuenta con 800 a 1200 células, rodeado por un meristemo proximal y distal 

que da lugar a la formación de los diferentes tejidos y a la cofia de la raíz (Jiang et 

al., 2003) (Fig. 7B). La zona de división celular (meristemo proximal) da paso a 

una etapa de expansión celular que marca el final de la zona meristematica y el 

inicio de la zona de elongación. Esta zona juega un papel importante en la 

respuesta de las raíces del maíz a los estímulos ambientales externos (Ishikawa y 

Evans, 1995). Una vez que incrementan su tamaño, las células se diferencian en 

su forma y función final, y esta zona está evidenciada por la formación de pelos 

radiculares (M) que desarrollan a partir de la epidermis (tricoblastos) de la raíz 

(Fig. 7A) (Ishikawa y Evans, 1995). 

 

                               

 

Figura 7. Sección longitudinal de la raíz primaria del maíz. Las diferentes zonas de desarrollo 

se indican en el margen izquierdo (A), derecho (B): D, división; E, elongación; M, diferenciación. 

Figura modificada de Dembinsky et al., (2007) y Hochholdinger et al., (2004b). 
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2.6. Participación de las hormonas vegetales en el desarrollo de la 

raíz del maíz. 

Las plantas producen moléculas orgánicas pequeñas de identidad química 

variable que afectan el crecimiento y desarrollo. Dichas moléculas se denominan 

fitohormonas o reguladores de crecimiento (Jaillais y Chory, 2010; Morquecho-

Contreras y López-Bucio, 2010). Entre las fitohormonas directamente implicadas 

en la modulación de la arquitectura de la raíz del maíz se encuentran: el etileno, 

los brasinoesteroides, las giberelinas y principalmente las auxinas. A continuación 

se describe brevemente la información que vincula a los diferentes reguladores 

con el desarrollo de la raíz. 

 

2.6.1. Etileno. 

El etileno es una hormona de naturaleza gaseosa producida por la planta 

que regula diferentes procesos morfogenéticos. En condiciones de estrés, cuando 

el suelo está saturado con agua (suelos anegados), se ha reportado un 

incremento en la concentración de etileno en la raíz del maíz. En las plantas 

expuestas a etileno en tales condiciones, se inhibe la elongación de las raíces 

escutelares seminales y se acelera la emergencia de las raíces adventicias (raíces 

que se originan en otras partes de la planta tales como el tallo), esto puede ser 

debido al etileno generado y pudiera estimular una rápida emergencia de las 

raíces ya mencionadas (Jackson et al., 1981). Whalen y Feldman (1988), 

examinaron el crecimiento de la raíz primaria en respuesta a la aplicación exógena 

de etileno, encontrando una inhibición en la elongación en las células corticales. 

Se ha reportado que el etileno también regula el tamaño de la cofia de la raíz, la 

diferenciación celular y el transporte de auxinas (Lee et al., 1990; Ponce et al., 

2005).  
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2.6.2. Brasinosteroides. 

Los brasinosteroides (BRs) son hormonas esteroidales que tienen un papel 

importante en el crecimiento y desarrollo de las plantas y están ampliamente 

distribuidas en el reino vegetal. Se han encontrado treinta y dos BRs en 

angiospermas, incluyendo nueve en monocotiledóneas y más de veinte en 

dicotiledóneas, cuatro en gimnospermas, uno en algas y otro en pteridofitas 

(Fujioka y Sakurai, 1997; Young-Soo et al., 2005). Se sabe que los BRs en bajas 

concentraciones (nM) regulan el crecimiento del brote y promueven la elongación 

de la raíz en Arabidopsis (Müssig et al., 2003), mientras que en maíz se ha 

reportado la presencia de BRs en la raíz y su participación en la respuesta 

gravitrópica (nM) (Seong-Ki et al., 2000; Young-Soo et al., 2005). 

 

2.6.3. Ácido giberélico. 

El ácido giberélico controla la germinación de las semillas, la elongación de 

los tallos, la expansión de las hojas, el desarrollo de tricomas, flores y frutos 

(Morquecho-Contreras y López-Bucio, 2010). Recientemente, Zimmermann y 

colaboradores (2010), realizaron una búsqueda de genes tipo GAST  (gibberellic 

acid stimulated transcript-like) en maíz, debido a que previamente se había 

reportado que el ácido giberélico estaba involucrado en la formación de raíces 

laterales. Los autores antes mencionados encontraron diez genes ZmGSL (Zea 

mays gibberellic acid stimulated-like) que codifican proteínas pequeñas de 75 a 

128 aminoácidos y cuya expresión in situ confirmó su participación en el desarrollo 

de las raíces laterales. Además, el ácido giberélico (GA3) induce también la 

expresión de ZmGSL en los primordios de raíces laterales. 
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2.6.4. Auxinas. 

Las auxinas son reguladores del crecimiento vegetal que participan en una 

amplia variedad de procesos fisiológicos y del desarrollo. El concepto de 

hormonas en las plantas comenzó a tomar forma en el siglo XIX con Julius von 

Sachs, quién sugirió la presencia de sustancias capaces de formar órganos, las 

cuales se movían dentro de la planta (Sachs, 1880). Posteriormente, Charles 

Darwin analizando la respuesta hacia la luz en coleóptilos de plántulas de avena, 

demostró la existencia de una señal móvil que modulaba el fototropismo (Darwin, 

1880). Sin embargo, la existencia de las auxinas fue demostrada hasta 1926 por 

F. W. Went mediante un experimento sencillo e ingenioso: A las plántulas de 

avena se les cortó la punta, que contiene una vainita llamada coleóptilo; después 

del corte, la planta interrumpía su crecimiento. Si la planta decapitada se le volvía 

a colocar el coleoptilo, se notaba que reanudaba su crecimiento, indicando con 

ello que en la punta de las plántulas de avena existía una sustancia que 

provocaba su crecimiento (Went, 1926). Así ocurrió el descubrimiento de la 

primera hormona de plantas posteriormente denominada auxina (del griego 

"auxein" que significa crecer). Esta demostración estimuló a los investigadores en 

la búsqueda de la sustancia que estimulaba el crecimiento en las plántulas de 

avena y probablemente en otras. Finalmente dicha sustancia fue identificada 

químicamente como el ácido indol-3-acético (AIA) (Woodward y Bartel, 2005). 

Se ha descrito que las auxinas, principalmente el AIA, participan en 

importantes procesos de organogénesis y desarrollo, incluyendo las respuestas 

trópicas a la luz y gravedad, la arquitectura general de la raíz y follaje, el desarrollo 

vascular y el crecimiento en cultivos de tejidos (Morquecho-Contreras y López-

Bucio, 2010). Aunque es de especial interés para este proyecto los efectos de las 

auxinas sobre la arquitectura de la raíz en maíz, una planta monocotiledónea,  a 

continuación se describe el efecto tanto del AIA, como diferentes compuestos 

naturales o sintéticos tales como el ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D), el 

ácido1-naftalen acético (ANA) y el ácido indol butírico (AIB) en el desarrollo de 

Arabidopsis thaliana; estas auxinas inhiben el crecimiento de la raíz primaria y 
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estimulan la formación de raíces laterales dependiendo de su concentración en el 

medio. En la Figura 8, se presentan los efectos de estos compuestos sobre la raíz 

de Arabidopsis thaliana (Woodward y Bartel, 2005).  

 

 
 

Figura 8. Efecto de diferentes auxinas sobre la arquitectura de la raíz de Arabidopsis 

thaliana. Semillas silvestres (Col-0) fueron germinados y crecidas en medio MS por 6 días y 

transferidas a medio con el solvente (A), 10 nM de AIA (B) ,100 nM de 2,4-D (C), 100 nM de ANA 

(D) y 10 nM de AIB (E) e incubados por 6 días. F, Efecto de varias concentraciones de auxinas 

naturales y sintéticas sobre la longitud de la raíz por 8 días. Modificado de Woodward y Bartel 

(2005). 
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2.6.4.1. Red de señalización de las auxinas. 

La homeostasis de las auxinas permite el crecimiento y desarrollo favorable 

de las plantas y los mecanismos que controlan dicha homeostasis involucran la 

síntesis, catabolismo, almacenamiento, conjugación y transporte de estos 

compuestos (Fig. 9) (Tromas y Perrot-Rechenmann, 2010). El transporte de 

entrada y salida conduce a la formación de gradientes o máximos de auxinas para 

regular procesos de crecimiento y desarrollo. La percepción y la señalización por 

auxinas ocurren por los receptores SCFTIR1/AFB y ABP1, las proteínas represores 

auxina/ácido-3-indol acético (Aux/IAA) y los FACTORES DE RESPUESTA A 

AUXINAS (ARFs) (Fig. 9). La transcripción de los genes de respuesta a auxinas 

está regulada por las auxinas y ocurre por la acción de dos grandes familias de 

factores transcripcionales que incluyen a las proteínas Aux/IAA y los ARFs. Los 

ARFs directamente se unen al ADN y pueden inhibir o activar la transcripción, 

dependiendo del tipo de ARF (Guilfoyle y Hagen, 2007). Las proteínas Aux/IAA se 

unen a los ARFs para reprimir la transcripción regulada por las auxinas 

(Szemenyei et al., 2008). Las auxinas forman un complejo con las proteínas TIR1 

y AUX/IAA para ubiquitinar a los Aux/IAA, estas proteínas son etiquetadas y 

reconocidas por el proteosoma y por lo tanto son degradadas. Este resultado 

permite que los ARF se unan a los elementos de respuesta a auxinas y permite la 

transcripción de los genes de respuesta a  auxinas. 
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Figura 9. Modelo esquemático de la red de respuestas a auxinas y sus interacciones con 

señales endógenas y ambientales. El equilibrio entre la síntesis de auxinas (caja verde), la 

conjugación, el almacenamiento y el catabolismo (cuadros rojos), controla la poza activa de AIA 

(circulo azul, IAA siglas en inglés). El contenido celular de la hormona depende también de la 

actividad de la red de transportadores de auxinas (caja azul). La conexión entre el transporte de 

AIA mediado por PIN5 en el interior del retículo endoplásmico y la conjugación/almacenamiento de 

AIA se indica con la línea roja punteada. La percepción y señalización de auxinas está mediada por 

el sistema AFB-Aux/IAA-ARF (caja central grande). A bajos niveles de auxinas, las proteínas 

Aux/IAAs reprimen la actividad de los factores de transcripción ARFs a través de la incorporación 

de co-represores transcripcionales de la familia TPL/TPR. La unión de la auxina al complejo 

receptor SCF
TIR1/AFB

 conduce a la ubiquitinación y degradación de las proteínas Aux/IAA, liberando 

a los factores ARFs. Adaptado de Kieffer et al., 2010. 
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2.6.4.2. Síntesis de auxinas. 

Los detalles exactos acerca de la biosíntesis de las auxinas permanecen 

todavía poco claros (Cohen et al., 2003). En A. thaliana la biosíntesis de auxinas 

se lleva a cabo tanto en el follaje, principalmente en las hojas jóvenes, como en la 

raíz primaria y en las raíces laterales (Ljung et al., 2005). Se ha demostrado que la 

biosíntesis de AIA en maíz ocurre mediante una vía dependiente de Trp y una ruta 

(escasamente investigada) independiente de Trp (Kriechbaumer et al., 2006; 

McSteen, 2010). Dentro de la ruta dependiente de Trp en maíz se distinguen 

algunos intermediarios como el indol-3-acetaldoxima (IAOx), el indol-3-acetonitrilo 

(IAN), el ácido indol-3-piruvico (IPA), el indol-3-acetaldehído (IAAId) y la indol-3-

acetamida (IAM) para la biosíntesis del AIA (Kriechbaumer et al., 2006) (Fig. 10). 

EL IAN es un metabolito endógeno en semillas y plántulas de maíz (Park et 

al., 2003). El maíz expresa dos nitrilasas ZmNIT1 y 2, particularmente en el 

endospermo de la semilla. ZmNIT2 se sintetiza en el follaje y la raíz en plántulas 

jóvenes y se ha demostrado que hidroliza IAN a AIA (Park et al., 2003). Otra vía 

de biosíntesis de AIA involucra al IAAdl como un intermediario. Esto es debido a 

que una aldehído oxidasa (ZmAO1 y ZmAO2) convierte IAAdl a AIA en el 

coleóptilo de maíz (Koshiba et al., 1996). Los genes homólogos ZmAO1 y ZmAO2 

son expresados tanto en raíces como en el follaje de las plántulas de maíz, así 

como en la semilla (Sekimoto  et al., 1997).  
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Figura 10. Vías de biosíntesis del IAA en maíz dependiente de triptófano (TPR). IAOx, indol-3-

acetaldoxima; IAN, indol-3-acetonitrilo; IAA, ácido indol-3-acético; I-Pyr, ácido indol-3-pirúvico; 

IAAld, indol-3-acetaldehído; IAM, indol-3-acetamida. 

 

2.6.4.3. Trasporte de auxinas.  

El ácido indol-3-acético (AIA) se transporta de célula a célula, de manera 

unidireccional desde el ápice a la base del tallo. En la raíz, el transporte de 

auxinas es más complejo, observándose dos polaridades distintas. El AIA se 

mueve acropetalmente (hacia el ápice de la raíz) a través del haz vascular y 

basipetalmente (del ápice de la raíz hacia la base) a través de capas adyacentes 

de células en la raíz (células del cortex y la epidermis) (Jones et al., 1998; Lomax, 

1995). En el sistema radicular de Arabidopsis, ambos sistemas de transporte de 

AIA se han vinculado a procesos fisiológicos específicos. El movimiento acropetalo 

del AIA de la parte aérea (hojas) hacia la raíz se ha implicado en el control del 
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crecimiento de las raíces laterales (Reed, 1998), mientras que el movimiento 

basipetalo del AIA del extremo radicular es requerido para la respuesta 

gravitrópica, pero también se ha sugerido que afecta la división celular durante la 

formación de las raíces laterales (Casimiro et al., 2001). 

Las auxinas son ligeramente ácidas, en un pH ácido del medio ambiente 

extracelular como el apoplasto, las auxinas se encuentran protonadas y no pueden 

entrar a las células por difusión (Lomax et al., 1995). El transporte polarizado de 

auxinas ocurre por un gradiente quimiosmótico de H
+ entre el citoplasma neutro y 

el apoplasto ácido, el cual es generado por las ATPasas de la membrana 

plasmática (Lomax et al., 1995). En el apoplasto existe un equilibrio en turno hacia 

el AIA protonado y la forma lipofílica del AIA que se encuentra dentro de la 

membrana plasmática y el interior de la célula (Parry et al., 2001). El AIA entra 

fácilmente hacia las células mediante transportadores de entrada de auxinas, esta 

actividad está asociada con la familia de proteínas AUX1/LAX (AUXIN1/LIKE 

AUX1), que son similares a las proteínas tipo permeasas de aminoácidos (Parry et 

al., 2001; Swarup et al., 2004). En maíz un homologo de AUX1 llamado ZmAUX1 

ha sido identificado, pero la función de este gen no ha sido determinada. ZmAUX1 

se expresa en la punta de los diferentes tipos de raíces y en el periciclo, 

endodermis y epidermis, lo que sugiere que tiene una función similar que en las 

raíces de Arabidopsis (Hochholdinger et al., 2000). 

Una vez dentro de la célula, el pH neutro del citoplasma provoca la 

ionización del AIA, el cual es insoluble en lípidos y queda atrapado de esta manera 

dentro de la célula por lo que necesita de transportadores de salida. El AIA se 

mueve de célula a célula en la planta a través de un sistema de transportadores 

de salida, que son sensibles a inhidores sintéticos del transporte de auxinas 

incluyendo el ácido N-naphtilthalamico (NPA) y el ácido triyodobenzoico (TIBA) y 

requieren la actividad de al menos dos polipéptidos (Morris et al., 1991; Muday, 

2000). El primer péptido es un transportador de membrana que puede ser 

codificado por uno de los miembros de la familia de los genes PIN (PIN-FORMED). 

Los genes PIN codifican proteínas con 10 dominios transmembranales que tienen 
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similitud con otras proteínas de transporte a través de membrana (Chen et al., 

1998; Utsuno, 1998). En consecuencia las proteínas PIN muestran una 

localización asimétrica en la membrana plasmática consistente con el papel de 

controlar la polaridad durante el movimiento de auxinas (Muller, 1998). Las 

proteínas PIN son importantes para el establecimiento y mantenimiento de los 

gradientes de auxinas observados en diferentes tejidos en las plantas (Feraru y 

Friml, 2008). En maíz, se han identificado tres homólogos ZmPIN1a, b y c de los 

transportadores de salida PIN. ZmPIN1a y AtPIN1 se expresan en el sitio de 

iniciación de todos los primordios de follaje y desarrollo reproductivo (Carraro et 

al., 2006). Forestan y colaboradores (2010), mostraron que el transporte de 

auxinas mediado por ZmPIN1 está relacionado a la diferenciación celular durante 

la embriogénesis del maíz y el desarrollo del endospermo. 

 

2.7. Análisis genético del desarrollo de la raíz en maíz. 

El desarrollo radicular en cereales se ha caracterizado mediante el análisis 

de un número creciente de mutantes (Hochholdinger et al., 2004a; Hochholdinger 

y Tuberosa,  2009a). Los fenotipos de las  mutantes identificadas que influyen a la 

arquitectura de la raíz del maíz se pueden agrupar por sus defectos en la 

formación de raíces de corona, raíces laterales y/o pelos radiculares 

(Hochholdinger et al., 2004b). A continuación describiremos algunas de las 

mutantes afectadas en los diferentes factores implicados en la formación de la 

raíz. 
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2.7.1. Raíces de corona y aéreas. 

La primer mutante aislada se denominó rt1 (rootless 1) (Jenkins, 1930) y se 

caracterizó por presentar un número reducido de raíces de corona y aéreas. La 

naturaleza de la lesión genética en rt1 aún no ha sido determinada. Por otra parte, 

el gen rtcs (rootless for crown and seminal roots) codifica para un dominio de la 

proteína LOB (lateral organ boundaries) que contiene en el extremo carboxilo 

terminal una estructura de dedos de  zinc que corresponde a un dominio de unión 

al DNA y una región tipo cierre de leucina (Taramino et al., 2007). Dicho gen es un 

regulador clave en la iniciación de raíces seminales escutelares embrionarias y de 

las raíces aéreas post-embrionarias. Esta mutante, aunque carece de raíces del 

brote y escutelares seminales, forma la raíz primaria y las raíces laterales de 

manera normal (Hetz et al., 1996). 

 

2.7.2. Raíces laterales. 

La primer mutante identificada con defectos en la formación de raíces 

laterales en el maíz se denominó lrt1 (lateral root less 1) (Hochholdinger y Feix, 

1998). Dicha mutante es deficiente en la iniciación de las raíces laterales, RES y 

en las RC. Por lo antes mencionado, en la mutante lrt1 la fase afectada es el 

desarrollo del sistema radicular post-embrionario tardío. Otra de las mutantes 

caracterizadas es rum1 (rootless with undetectable meristems 1) (Woll et al., 

2005), que está alterada en la iniciación de raíces escutelares seminales 

embrionarias y las raíces laterales post-embrionarias de la raíz primaria, mientras 

que la formación de RL es normal en las raíces aéreas. Por otra parte, las 

mutantes slr1 y slr2 (short lateral roots 1 y 2) (Hochholdinger et al., 2001) están 

alteradas en la elongación de las raíces laterales embrionarias. Sin embargo, 

forman raíces laterales normales en el sistema radicular de soporte foliar post-

embrionario, lo que sugiere que la fase afectada es el desarrollo del sistema 

radicular post-embrionario tardío. La función de los genes lrt1, rum1, slr1 y slr2 

antes mencionados no ha sido determinada. 



26 
 

2.7.3. Pelos radiculares 

Los pelos radiculares son estructuras unicelulares de la epidermis que 

juegan un papel importante en la captación de agua y de nutrientes, 

incrementando el área de absorción de la raíz (Schiefelbein, 2003; Wen y 

Schnable, 1994). La epidermis está formada por dos tipos de células, las que 

forman los pelos radiculares, llamados tricoblastos y las que no los forman 

denominadas atricoblastos. Se han identificado tres mutantes de maíz con 

defectos en la elongación de pelos radiculares conocidas como rth1, rth2 and rth3 

(root hair less 1, 2 y 3) por sus siglas en inglés. La rth1  codifica un gen homólogo 

de sec3 involucrado en la secreción de vesículas (Wen et al., 2005). Dicho gen 

regula el desarrollo temprano de los pelos radiculares (Wen y Schnable, 1994). 

Por otra parte, la mutante rth3 codifica una proteína tipo COBRA. Los genes de la 

familia COBRA participan en la expansión celular y en la biosíntesis de la pared 

celular (Hochholdinger et al., 2008). 

 

2.8. Ciclo celular. 

El ciclo celular es una serie de eventos que ocurre durante la división 

celular e incluye una secuencia de fases durante las cuales el material genético se 

duplica en la fase de síntesis y las diferentes copias se distribuyen a las células 

hijas. El ciclo celular se divide en dos fases: interfase y mitosis, la primera 

comprende de las fases de G1 (“Gap”, intervalo), S y G2. Durante la fase G1, las 

células perciben las condiciones ambientales y comienza el crecimiento celular 

(aumento en biomasa) (Vázquez-Ramos, 2006). Así mismo, en el intervalo G1-S 

se presenta el primer punto de control del ciclo celular, denominado START en 

levaduras y punto de restricción en células animales, el cuál marca el momento en 

que la célula puede o no dividirse tomando en consideración estímulos externos 

(ej: la disponibilidad de nutrientes, temperatura, sales) e internos (ej: hormonas, 

factores de crecimiento) que le permiten el proceso de división (Farías-Escalera et 

al., 2005). Durante esta última fase se estimula la expresión de genes asociados 
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con la síntesis del DNA, así mismo, son expresados y/o activados factores de 

transcripción requeridos para dar inicio a la replicación. 

La fase S inicia con la activación transcripcional de genes esenciales para 

la duplicación y empaquetamiento del material genético. La última etapa de la 

interfase, la fase G2, se caracteriza por la síntesis de proteínas necesarias para la 

progresión a mitosis, entre las cuales destaca la tubulina que dará lugar a los 

microtúbulos que constituirán el huso mitótico. Un segundo punto de control tiene 

lugar en esta transición entre G2/M, cuyo objetivo es asegurar que el material 

genético, o DNA, ha sido correctamente duplicado (Vázquez-Ramos, 2006).  

Al terminar la interfase, tiene lugar la última fase del ciclo celular 

correspondiente a la división mitótica donde los materiales duplicados se reparten 

en proporciones iguales entre las dos células hijas. Durante la mitosis, se 

observan una serie de eventos característicos que, a pesar de presentarse de 

manera continua, son convencionalmente divididos en cuatro etapas: profase, 

metafase, anafase y telofase. Durante la transición de la metafase a anafase, se 

presenta el primer punto de control de la mitosis que verifica el adecuado 

ensamblaje del huso mitótico. Un segundo punto de control se observa durante la 

telofase, cuyo objetivo es asegurar la posición correcta del huso central donde se 

posicionará el anillo contráctil durante la citocinesis. Una vez finalizada la 

citocinesis las células entran nuevamente a la fase G1 del ciclo celular y pueden 

iniciar un nuevo ciclo de división o suspender su crecimiento (Lodish et al., 2002). 

 

2.8.1. Ciclo celular en plantas. 

La regulación del ciclo celular es importante para el crecimiento y desarrollo 

de las plantas. El control del ciclo celular, al igual que en otros eucariontes 

involucra la activación de una clase especial de proteínas cinasas, cuya actividad 

funcional depende de la unión de proteínas reguladoras conocidas como ciclinas 

(Cyc), y por lo tanto denominadas cinasas dependientes de ciclina (CDKs: cyclin-

dependent kinases). La actividad de los complejos Ciclina/CDK también depende 

de inhibidores de las CDKs (proteínas tipo p27kip1; KRP), de proteínas de 
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andamiaje (subunidad reguladora de CDKs; CKS), cinasas reguladoras (WEE1) y 

fosfatasas (CDC25) (Ramírez-Parra et al., 2005) (Fig. 11).Las ciclinas reciben su 

nombre debido a su patrón de expresión transcripcional periódico a lo largo del 

ciclo celular, a diferencia de las cinasas para ciertos organismos como la levadura 

que se mantienen constantes a través del mismo (Farías-Escalera et al., 2005). 

Diferentes complejos ciclina/CDK fosforilan un gran número de sustratos durante 

las transiciones G1/S y G2/M permitiendo que se lleven a cabo procesos como la 

replicación del DNA (S) y la mitosis (M), respectivamente (Martínez-Mata, 2011) 

(Fig.11). 

Las ciclinas comparten una región altamente conservada denominada “caja 

de ciclinas”, requerida para su interacción con la subunidad catalítica de la CDK. 

De manera similar, las CDKs contienen un motivo de unión a ciclinas. En plantas, 

se ha descrito la participación de CDKA y CDKB en la regulación del ciclo celular. 

La CDKA presenta un motivo de unión PSTAIRE, y dicha cinasa se presenta 

constitutivamente durante el ciclo celular, regulando las transiciones G1/S y G2/M 

a través de su unión con las ciclinas tipo A, B y D (De Veylder et al., 2007). Las 

CDKs tipo B específicas de plantas, contienen un motivo de unión a ciclina 

PPTALRE o PPTTLRE y participan en la transición G2/M con la unión de la ciclina 

tipo A y B (Vázquez-Ramos y Sánchez, 2003).  

Las ciclinas mejor descritas en plantas pertenecen a los tipos A, B y D. Las 

tipo D (CycD) regulan la transición G1-S, mientras que las tipo A, se presentan 

desde la fase S hasta la M, mientras que la B se encuentra en la transición G2/M y 

durante la fase M (De Veylder  et al., 2007). En la fase G1, la ciclina D se une a la 

cinasa CDKA formando el complejo CycD/CDKA que fosforila a la proteína del 

retinoblastoma (RBR), permitiendo la liberación del factor transcripcional E2F y por 

lo tanto la activación transcripcional de los genes requeridos para llevar a cabo la 

fase de síntesis del DNA (S). La actividad de este complejo antes mencionado 

puede ser regulada por el inhibidor de CDKs el CKI. En la fase S, la ciclina A se 

une a la CDKA, la actividad de este complejo es inhibido por la fosforilación de CKI 

y de la cinasa WEE. Probablemente, la actividad de este complejo es regular la 

expresión génica a través de la fosforilación de ciertos factores de transcripción. 
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La transición G2/M también está controlada por la actividad de varios complejos 

de Cyc/CDKs. En la fase G2/M participa la ciclina B, que se une a las cinasas 

CDKA y CDKB, mientras que la ciclina A en G2 se puede unir a CDKA y CDKB. 

Además, en la transición G2/M la subunidad reguladora de CDKs (CKS) se une a 

dichos complejos. Los complejos permanecen en un estado inactivo por la 

fosforilación de la cinasa WEE1 y por la interacción con proteínas inhibidoras 

(CKIs). Para  que el complejo se active, se requiere de la cinasa activadora de 

CDKs, la CAK y por tanto la entrada a la mitosis (Andrietta  et al., 2001). 

 

2.8.2. Papel de las auxinas en la regulación del ciclo celular. 

Se ha demostrado que hormonas tales como las auxinas activan 

transcripcionalmente las ciclinas y cinasas reguladoras de los puntos de control 

(indicadas en G1/S y G2/M) (Fig. 11). En Arabidopsis se han reportado 10 ciclinas 

tipo D, agrupados en 7 clases diferentes (D1-D7), 10 ciclinas A (A1-A3), 11ciclinas 

B (B1-B3), 1 CDKA, 4 CDKB (B1-B2), 2 CKS (1-2) (Menges et al., 2005; Ramírez-

Parra et al., 2005; Vanneste et al., 2011). La respuesta de algunos genes del ciclo 

celular de Arabidopsis ha sido estudiada con diferentes hormonas tales como las 

citocininas y las auxinas. En Arabidopsis, la expresión de CYD3; 1 está regulada 

por la disponibilidad de nutrientes, pero también por citocininas, brasinoesteroides 

y las auxinas (Dewitte y Murray, 2003). Las auxinas inducen la expresión de 

CDKA; 1 y CDKB1; 1 que codifican a CDKA y CDKB, implicadas en la progresión 

del ciclo celular (Gutiérrez, 2009; Perrot-Rechenmann, 2011). La expresión de 

KRP1 y KRP2, que codifican para dos inhibidores de CDK, disminuye después del 

tratamiento con auxinas en las células de raíz de Arabidopsis (Richard et al., 2001; 

Himanen et al., 2002). En alfalfa, la expresión de CYCA2; 2 es inducida por las 

auxinas y durante la  iniciación de la formación de las laterales y su elongación 

(Roudier et al., 2003). 
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Figura 11. Regulación del ciclo celular en sus diferentes fases. En la fase G1 la célula 

aumenta su biomasa; S indica la fase de síntesis de DNA; G2 corresponde a la segunda fase de 

intervalo y finalmente M es la fase de división celular. También se muestra el papel de las auxinas 

y algunos genes importantes en la regulación del ciclo celular en las plantas. Modificado de 

Andrietta et al., (2001); Dudits et al., (2011); Stals y Inzé (2001). 

 

2.8.3. Germinación del maíz y el ciclo celular. 

La germinación de las semillas es importante en el ciclo de vida de las 

plantas para perpetuar la especie. Este proceso comienza con la entrada del agua 

(imbibición) y culmina con la elongación del eje embrionario, generalmente con la 

protrusión de la radícula (Vázquez-Ramos y Sánchez, 2003). Es importante 

mencionar que el grupo del Dr. Vázquez-Ramos (Facultad de Química UNAM) ha 

generado anticuerpos específicos que reconocen a los reguladores del ciclo 



31 
 

celular en maíz de la transición G1/S durante la germinación de semillas de maíz. 

En el presente trabajo, utilizamos los anticuerpos de maíz antes mencionados 

para poder relacionar el efecto de las auxinas con el desarrollo de la raíz de maíz, 

y la regulación del ciclo celular. 

En maíz, se han encontrado 17 ciclinas D (D1-D7), 11 ciclinas A (A1-A3), 10 

ciclinas B (B1-B2), 4 CDKA (1-2) y 2 CKS (1-2) (Buendía- Montreal et al., 2011; Hu 

et al., 2010; Muñoz-Hernández, 2010). Hasta la fecha solamente se han 

caracterizado cuatro CycD: CycD2; 1, CycD4; 2, CycD5; 3a, CycD5; 3b. La 

expresión de CycD2; 1 fue estimulada por las citocininas y la sacarosa en tiempos 

tardíos de la germinación, mientras el ABA no presenta ningún efecto durante la 

germinación del maíz. A nivel de proteínas, tanto las citocininas, como el ABA no 

modificaron los niveles de CycD2; 1 (Gutiérrez et al., 2005). Quiroz-Figueroa y 

Vázquez-Ramos (2008) caracterizaron las ciclinas, CycD5; 3a, CycD5; 3b, CycD2; 

1 y CycD4; 2. Cada una de dichas ciclinas mostró un patrón de expresión diferente 

durante la germinación. Las fitohormonas como las citocininas y auxinas alteraron 

los patrones de expresión de todas las ciclinas, donde las primeras promovieron la 

expresión de las cuatro ciclinas en tiempos tempranos de germinación (6 horas), 

mientras que las auxinas, incrementaron la expresión de tres ciclinas, CyCD5; 3b, 

CyD2; 1 y CycD4; 2. En otros estudios, se inmunodetectaron las ciclinas antes 

mencionadas en tejidos específicos (meristemo apical del follaje, meristemo de la 

raíz, base de la raíz, coleóptilo y la segunda hoja). La ciclina CycD5; 3a fue una de 

las que mostró menor expresión en los tejidos analizados y todas las ciclinas 

fueron expresadas en tejidos proliferativos y no proliferativos. A nivel de proteína, 

la CycD4; 2 no fue inducida por citocininas o auxinas (Lara-Núñez et al., 2008), 

pero si la CyCD5; 3b en tiempos tempranos de germinación de ejes embrionarios 

tratados con auxinas (Arellano et al., 2008). Lo anterior sugiere, que las ciclinas 

inducidas por auxinas o citocinas tienen un papel importante en la germinación de 

la semilla del maíz. 
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2.9. Proteínas de choque térmico (HSP101).  

 

Las plantas son organismos sésiles y su capacidad para adaptarse a un tipo 

de estrés es crucial para la sobrevivencia en su medio ambiente. Algunos estudios 

sugieren una relación entre la tolerancia al estrés y las proteínas de choque 

térmico (HSPs), pero la función de dichas proteínas no es claro (Queitsch et al., 

2000). Se ha reportado que las HSPs son reponsables del plegamiento, 

ensamblaje, translocación y degradación de proteínas en algunos procesos 

celulares normales (Wang et al., 2004). También las proteínas de choque térmico 

han sido involucradas en la estabilización de proteínas de membrana y en el 

replegamiento de proteínas bajo condiciones de estrés. Las proteínas HSP101, 

son esenciales para una termotolerancia basal e inducida en levaduras, 

Arabidopsis y maíz (Hong y Vierling, 2001; Nieto-Sotelo et al., 2002; Sánchez y 

Lindquist, 1990). También se ha sugerido que HSP101 influye negativamente en el 

crecimiento de la raíz primaria (Nieto-Sotelo et al., 2002). Los transcriptos de 

Hsp101 y los niveles de proteína HSP101 son inducidos bajo condiciones de 

estrés y durante el desarrollo (Nieto-Sotelo et al., 2002; Young  et al., 2001). 

Tratamientos con ácido abscisico (ABA) también inducen la transcripción de 

Hsp101 en cebada (Campbell et al., 2001). López-Frías y colaboradores (2011) 

describieron el papel de la proteína HSP101 en la formación de raices de corona, 

donde encontraron que estas proteínas, se expresan pricipalmente en la zona de 

formación de las raíces de corona; este fué el primer reporte que asocia a estas 

proteínas con el programa de organogénesis de las raíces de corona. 

Hasta la fecha no existen datos que vinculen la expresión de proteínas de 

choque térmico con las auxinas como moduladores del desarrollo, tampoco existe 

información que evidencie que las proteínas del ciclo celular son blanco de las 

auxinas. 
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3. JUSTIFICACIÓN. 

Los estudios antes descritos han permitido establecer que la arquitectura 

del sistema radicular del maíz consta de cinco tipos de raíces: i) primaria, ii) 

escutelares seminales, iii) laterales, iv) de corona y v) aéreas. El crecimiento y 

desarrollo de estas raíces forman una estructura compleja de la que existe 

información fisiológica y funcional limitada. Las auxinas forman parte de una clase 

muy importante de reguladores del crecimiento vegetal. Sin embargo, se 

desconocen las respuestas del sistema radicular de los cereales como el maíz a 

estos compuestos y sus efectos sobre las proteínas de ciclo celular. Por lo tanto, 

es importante estudiar el papel de las auxinas en el desarrollo de la raíz en maíz 

utilizando un sistema in vitro que permita estudiar a detalle la formación de las 

raíces antes mencionadas y la regulación de las proteínas del ciclo celular. La 

continuidad de las investigaciones en este campo proveerá las herramientas para 

el análisis de los procesos fisiológicos y del desarrollo en una especie de enorme 

arraigo en nuestra sociedad como es el maíz y ayudará a establecer nuevas 

estrategias biotecnológicas para aumentar la producción en esta especie de gran 

valor económico y cultural.  

 

4. HIPÓTESIS. 

Las auxinas regulan la arquitectura de la raíz y el desarrollo temprano de 

las plantas de maíz afectando los niveles de proteínas reguladoras del ciclo 

celular.  
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5. OBJETIVOS. 

 

5.1. Objetivo general. 

Evaluar los efectos de las auxinas sobre la arquitectura de la raíz y los 

niveles de proteínas que participan en el ciclo celular durante el desarrollo 

temprano de plantas de maíz (Zea mays L.).  

 

5.2. Objetivos particulares. 

 Caracterizar la arquitectura de la raíz durante el desarrollo temprano del 

maíz. 

 Determinar los efectos de diferentes auxinas sobre la arquitectura de la raíz. 

 Analizar la expresión de proteínas del ciclo celular en plantas de maíz en 

respuesta a auxinas. 
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6. MATERIALES Y MÉTODOS. 

 

6.1. Material biológico. 

Para llevar a cabo los diferentes diseños experimentales se utilizaron ejes 

embrionarios de semillas de maíz (Zea mays L.) variedad chalqueño obtenidas de 

la cosecha 2011, valle de Chalco estado de México, debido a que está variedad 

presenta un alto porcentaje de germinación. 

 

6.2. Preparación de las semillas. 

Para realizar los bioensayos en condiciones axénicas, primeramente las 

semillas de maíz se sometieron a una desinfección superficial, con una solución 

de cloro al 50% v/v y agitación durante 15 min. Transcurrido el tiempo, se retiró el 

cloro y se realizaron tres lavados con agua desionizada estéril. Posteriormente se 

agregó etanol al 70% v/v por tres minutos, se retiró el etanol y se realizaron otros 

tres lavados con agua desionizada estéril. Finalmente, las semillas fueron 

colocadas en una charola con algodón humedecido con agua desionizada estéril 

bajo condiciones axénicas en obscuridad durante 24 horas a una temperatura 25 ± 

2 °C, con el objetivo de estimular y homogenizar la germinación. 

 

6.3. Extracción de ejes embrionarios de maíz y desinfección. 

Transcurrido el periodo de 24 horas, se procedió a la extracción manual del 

eje embrionario y se retiraron los restos de endospermo alrededor de éste. 

Posteriormente los ejes embrionarios fueron desinfectados con cloro al 50% v/v 

por 10 min, se retiró el cloro y se realizaron cuatro lavados con agua desionizada 

estéril y nuevamente se repitió el procedimiento. El proceso antes mencionado se 

llevó a cabo en una campana de flujo laminar. 
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6.4. Condiciones de crecimiento. 

Los ejes embrionarios desinfectados fueron colocados y cultivados bajo 

condiciones de esterilidad en tubos de cultivo de 25 mm x 150 mm, conteniendo 5 

mL de medio MS semisólido (Murashige y Skoog, 1962) 0.2x por 7 días, el cual 

contiene los nutrientes necesarios para el crecimiento de las plantas, dicho medio 

fue suplementado con 2% de sacarosa y 7.5 g/L de agar. El pH del medio se 

ajustó a 7.0 con NaOH 1 M y se esterilizó. Se sembró un eje embrionario por tubo, 

colocando la radícula dentro del medio, dejando únicamente la punta del 

coleóptilo. El ácido 1-naftalen acético (ANA), el ácido indol butírico (AIB), el ácido 

2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D) y el ácido indol-3-acético (AIA) se adquirieron de la 

casa Sigma. El fitoagar (grado de micropagación) se adquirió de Phytotechnology 

(Shawnnee Mission, KS, USA). Los tubos fueron colocados por 7 días en una 

cámara de crecimiento (Percival Scientific AR-95L) con un fotoperiodo de 16 horas 

luz, 8 horas de oscuridad, intensidad de luz de 100 μmol m2 s-1 y una temperatura 

de 22 ºC. Cuando las plántulas alcanzaron los 7 días de edad, se seleccionaron 

las que presentaron un crecimiento homogéneo, para realizar los tratamientos con 

las diferentes auxinas. Las auxinas disueltas en dimetil sulfóxido (DMSO) en 

concentraciones de 1.5-24 μM se agregaron al medio MS líquido para los 

bioensayos con las plantas, mientras que en plantas control, solamente se 

adicionó el solvente respectivo al medio líquido en un volumen equivalente a la 

concentración más alta del compuesto para cada bioensayo. Nuevamente las 

plantas en medio MS líquido se colocaron por 8 días en la cámara de crecimiento 

bajo condiciones controladas para evaluar la arquitectura del sistema radicular del 

maíz. 

 

6.5. Análisis de crecimiento vegetal. 

En los diferentes bioensayos la altura de la planta, el crecimiento de la raíz 

primaria (RP), de las raíces escutelares seminales (RES), de las raíces laterales 

(RL) y las raíces de corona (RC) se registró utilizando una regla. El número de RL, 

RES y RC se determinó mediante el conteo de estas raíces presentes en la planta. 
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Los datos experimentales se analizaron estadísticamente con el programa Statistic 

8.0. Se graficaron las medias de cada tratamiento con su respectivo error estándar 

y se realizó un análisis de una sola variante o multi-variantes seguida por una 

prueba post-hoc de Tukey. Se utilizaron letras diferentes para indicar las medias 

con diferencia significativa (P<0.05). El sistema radicular del maíz se analizó con 

un microscopio estereoscópico con el objetivo de 0.63x (Leica, MZ6).  

 

6.6 Western blot. 

Una vez evaluada la arquitectura de la raíz, las plantas fueron 

diseccionadas en dos partes, raíz  y follaje. Posteriormente se trituraron los tejidos 

con nitrógeno liquido por separado y se agregó un amortiguador de extracción (7.5 

pH) [25 mM Tris-HCl, 15 mM MgCl2, 75 mM NaCl, 25 mM KCl, 5 mM EDTA, 1 mM 

DTT, 0.2 % Triton X-100, 0.25 mM sacarosa, 60 mM β-glicerofosfato, 50 mM NaF, 

200 μM Na3VO4, 1 mM EGTA] y una tableta de una mezcla de inhibidores de 

proteasas (Roche). El homogenizado se centrifugó a 21, 000 g, por 30 min a 4 °C, 

y el sobrenadante (extracto crudo) se separó y se cuantificaron inmediatamente 

las proteínas en los extractos de las plantas (raíz y follaje) tratadas con las 

diferentes concentraciones de las auxinas ANA, AIB, 2,4-D y AIA por el método de 

Bradford (Bradford, 1976). 

Las muestras (25 μg de proteína) se cargaron en geles de poliacrilamida 

desnaturalizante al 14 % (SDS-PAGE). Después de la corrida los geles se 

transfirieron a una membrana de PVDF (Millipore), la cual se incubó con el 

anticuerpo primario [anti-CycA de maíz (1:10 000), anti-CKS de arroz (1:1000), 

anti-CDKA de maíz (1:1000)], generados y donados amablemente por el Dr. Jorge 

Manuel Vázquez Ramos y los anticuerpos anti-HSP101 (1:750) se obtuvo de la 

compañía ABCAM y el anti-CycB de humano (1:30 000) fue de la marca Santa 

Cruz. Posteriormente, se incubó con el segundo anticuerpo (anti-IgG de conejo 

acoplado a peroxidasa) y finalmente se revelaron las membranas con 

quimioluminiscencia y se colocan sobre placas de rayos X.  
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7. RESULTADOS. 

 

7.1. Análisis de la arquitectura del sistema radicular del maíz.  

Uno de los problemas al trabajar con plantas como el maíz, es que son 

difíciles de estudiar. En primer lugar por su gran variabilidad en la germinación y 

por la dificultad para establecer los métodos de análisis de los programas de 

desarrollo. Esto ha conducido a que exista poca información sobre las etapas 

tempranas del desarrollo de la planta. Por tal motivo se decidió establecer un 

sistema para investigar como germina la semilla de maíz y como se desarrolla la 

raíz y el follaje en etapas tempranas. Primero se desinfectaron las semillas y se 

sembraron en camas de algodón humedecido con agua desionizada estéril bajo 

condiciones de esterilidad. En la Figura 12A, se presenta una fotografía 

representativa de las plantas de maíz a los 8 días después de la germinación. Se 

observa una germinación homogénea de la variedad utilizada, con una 

arquitectura de la raíz compleja. La raíz larga y gruesa corresponde a la raíz 

primaria, sin embargo, no es la única ya que en la base también se observan otros 

tipos de raíces, esto es más evidente en la Figura 12B. La región verde 

corresponde al coleóptilo (C), debajo de este se encuentran las raíces de corona 

(RC) que emergen a partir del nodo del coleoptilo, y después se localizan las 

raíces escutelares seminales (RES) que se desarrollan en el nodo escutelar. 

Además, se evidenció la formación de las raíces laterales (RL) sobre la raíz 

primaria (RP). La contribución exacta de los diferentes tipos de raíces en la 

construcción de un sistema radical exploratorio en plantas adultas se desconoce. 
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Figura 12. Desarrollo del sistema radicular del maíz de la variedad chalqueño. A, Plantas de 

maíz de 8 días de edad fueron germinadas y crecidas en algodón humedecido con agua 

desionizada estéril. B, Planta representativa del panel A, donde se observa la formación de los 

diferentes tipos de raíces. C: Coleóptilo, RC: Raíces de corona, RES: Raíces escutelares 

seminales, RL: Raíces laterales, RP: Raíz primaria. 

 

Para analizar a detalle la formación del sistema radicular del maíz, se 

observó el proceso de germinación y crecimiento de manera temporal. El término 

de la germinación se evidenció por la emergencia de la radícula a través de la 

coleorriza. En el día tres pudimos observar la presencia de la RP y las RES, 

mientras que en los días, cuatro, cinco y seis la RP creció continuamente. La 

formación de RL ocurrió hasta el día siete y fue más evidente al ocho, además en 

este último día se formaron las RC (Fig. 13). 
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Figura 13. Desarrollo morfológico y arquitectura del sistema radicular en maíz. Semillas de 

maíz de 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7 y 8 días de edad fueron germinados y crecidas en algodón humedecido 

con agua desionizada estéril. Observamos la formación de la RP y las RES al día tres, las RL al 7 y 

las RC al día 8. 
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 En la Figura 14 se muestra el desarrollo de las plantas en el sistema que 

ya se describió. En el día dos se observó la raíz primaria, que presenta un 

crecimiento continuo hasta el día ocho, el cual correlacionó con el crecimiento del 

coleóptilo a partir del día tres (Fig. 14A, B). Las raíces escutelares seminales 

empezaron a formarse a partir del día tres y en el día ocho se formaron hasta 6 

raíces por planta, lo anterior indica que dicho programa fue versátil y rápido (Fig. 

14C). Posteriormente se midió la longitud de las RES, donde se observó que 

además de que se forman dichas raíces también presentaron un crecimiento 

importante al día seis alcanzando 2 cm de longitud (Fig. 14D). Las raíces laterales 

son importantes porque se forman en los diferentes tipos de raíces y su formación 

empezaron hasta el día  siete, las RC se produjeron tardíamente (día 8) (Fig. 14E, 

F). Los resultados entes mencionado indican que en el maíz se forman varios tipos 

de raíces con un crecimiento simultáneo y continuo. 
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Figura 14. Desarrollo de la arquitectura del sistema radicular del maíz. A, Longitud de la raíz 

primaria, B, Altura de la planta, C, D, Número y longitud de raíces escutelares seminales. E, 

Número de raíces laterales y F, Número de raíces de corona. Letras diferentes indican medias que 

presentan diferencia significativa (P<0.05). Las barras representan el error estándar. 
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7.2. Sistema in vitro para el análisis del sistema radicular. 

Además de evaluar el desarrollo del sistema radicular del maíz, se procedió 

a establecer un sistema in vitro para estudiar el efecto de las auxinas sobre la raíz. 

Las semillas fueron desinfectadas y germinadas en condiciones de obscuridad por 

24 horas, transcurrido este tiempo, los ejes embrionarios se extrajeron y 

desinfectaron. El eje embrionario fue colocado en un medio semisólido donde uno 

de los primeros procesos que se llevó a cabo fue la diferenciación celular, 

evidenciada por desarrollo del coleóptilo bajo condiciones de fotoperíodo normal 

(primer día) (Fig. 15A). La primera raíz desarrollada fue la RP (día 2), seguida por 

las RES (día 4) y la formación de la primera hoja hasta el día 6 (Fig. 15B, C, D). 

Finalmente, la planta a los 15 días de edad, presentó las raíces laterales y las 

raíces de corona además de formar varias hojas (Fig. 15E, F). Los resultados 

anteriores indican que en las plantas crecidas en condiciones in vitro, a partir del 

eje embrionario, cuando se suministra los nutrientes necesarios para su 

crecimiento, forman todos los tipos de raíces característicos del maíz. 

 

 

Figura 15. Desarrollo de la arquitectura del sistema radicular in vitro del maíz variedad 

chalqueño. A, C: Coleóptilo (día 1), B, RP: Raíz primaria (día 2), C, RES: Raíces escutelares 

seminales (día 4), D, H: Hoja (día 6). E, Fenotipo general de una planta de 15 días de edad y F, 

RL: Raíz lateral, RC: Raíz de corona.  
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7.3. Efecto del ácido1-naftalen acético (ANA) sobre el crecimiento 

del maíz. 

Para analizar los cambios en la arquitectura radicular en plantas de maíz en 

respuesta al tratamiento con ácido1-naftalen acético (ANA), se evaluó la formación 

de los diferentes tipos de raíces en las plantas tratadas con esta auxina sintética 

que es más activa que el AIA (una auxina natural) (Woodward y Bartel, 2005). Para 

determinar el efecto del compuesto, las plántulas de 7 días de edad crecidas en 

medio semisólido, se transplantaron a medio líquido suplementado con ANA, a 

diferentes concentraciones y se analizó el crecimiento de la planta, la formación de 

las RC, las RES, las RL y la zona meristemática. Inicialmente, se utilizaron 

concentraciones que alteran el crecimiento y desarrollo de la planta sin causar 

toxicidad, esto debido a que en concentraciones altas el ANA actúa como 

herbicida (Woodward y Bartel, 2005). Se realizaron varias curvas dosis respuesta 

con el ANA, observándose efectos claros a partir de la concentración de 1.5 μM, 

comparado con el control y hasta 24 μM; en esta última concentración se 

presentaron cambios dramáticos en la arquitectura de la raíz. A partir de este 

intervalo de concentraciones, se decidió comparar la actividad de los diferentes 

compuestos auxínicos (AIB, 2,4-D y AIA). En la Figura 16 podemos observar que 

en las concentraciones de 1.5 a 24 μM de ANA, los efectos sobre el crecimiento  

de las plantas de maíz fueron evidentes, afectando la arquitectura de la raíz de 

manera dosis dependiente. 
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Figura 16. Plantas de maíz (Zea mays L.) crecidas in vitro con ANA. Plantas de 15 días de 

edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido 

suplementadas con diferentes concentraciones del ácido 1-naftalen-acético. 

 

Para analizar con detalle el efecto del ANA sobre la arquitectura del sistema 

radicular de maíz, se tomaron fotografías en el nodo del coleóptilo, sitio de 

formación de las raíces de corona (RC); en el nodo escutelar seminal, lugar de 

origen de las raíces escutelares seminales (RES); en las raíces laterales (RL) 

sobre la raíz primaria y la zona del meristemo (M) de la raíz primaria. En las 

plantas tratadas con 1.5 μM de ANA, se induce la formación da raíces de corona 

(RC) comparada con el control, un efecto más claro fue observado en la 

concentración de 12 μM donde se indujeron cúmulos de las RC, mientras que la 

concentración de 24 μM mostró un efecto represor en la formación de dichas 

raíces (Fig. 17). En relación a la formación de las RES, no encontramos un efecto 

claro en los diferentes tratamientos con la auxina comparado con el control a 
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excepción del tratamiento de 24 μM, donde se observó un efecto represor (Fig.17). 

En los tratamientos con 1.5 y 3 μM de ANA se observan raíces laterales largas 

similares al control; mientras que en el tratamiento con 12 μM las RL inducidas 

fueron cortas y anchas; la concentración de 24 μM, además de inhibir el desarrollo 

de las RL, estimuló la formación de callos (Fig. 17). En la zona meristematica (M), 

el ANA promovió también la formación de callos en forma dosis dependiente de la 

concentración (Fig. 17). Los resultados antes mencionados indican que el ANA a 

diferencia de su efecto en Arabidopsis thaliana donde regula el desarrollo de la RP 

e induce la formación de RL (Woodward y Bartel, 2005), en maíz modula la 

formación de las RC, las RL e induce la formación de callos en las 

concentraciones evaluadas. 

 

Figura 17. Efecto del ANA sobre la arquitectura de la raíz del maíz en condiciones in vitro. 

Plantas de 15 días de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en 

medio líquido en presencia de las concentraciones indicadas del ácido 1-naftalen-acético. RC: 

Raíces de corona, RES: Raíces escutelares seminales, RL: Raíces laterales sobre la raíz primaria, 

M: Meristemo. 
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7.4. Efecto del ácido indol butírico (AIB) sobre el crecimiento de 

maíz. 

El siguiente compuesto que se evaluó fué el ácido indol butírico (AIB), una 

auxina endógena de plantas (Simon y Petrášek, 2011). Se ha demostrado que el 

AIB tiene una gran capacidad para promover la formación de raíces adventicias en 

Arabidopsis thaliana comparado con el AIA, este efecto es debido posiblemente a 

la gran estabilidad de AIB comparado con el AIA en solución y en los tejidos de las 

plantas (Ludwig-Müller 2000). De manera similar que el ANA, se tomaron 

fotografías de los diferentes tipos de raíces (RC, RES y RL) y la zona del 

meristemo (M) de la raíz primaria. Las plantas de 7 días de edad, se transfirieron a 

medio líquido suplementado con el AIB, en concentraciones de 1.5 a 24 μM y se 

analizó el crecimiento de planta así como los diferentes tipos de raíces ya 

mencionadas. Se encontró que en todas las concentraciones desde 1.5 hasta 24 

μM de AIB, los efectos sobre el crecimiento de las plantas fueron claros, afectando 

tanto el desarrollo de la raíz de manera dosis dependiente como el follaje (Fig. 18). 

 

Figura 18. Plantas de maíz crecidas in vitro con AIB. Plantas de 15 días de edad (7 días en 

medio semisólido y 8 días en medio líquido) suplementadas con el ácido indol butírico en las 

concentraciones indicadas. 
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Para determinar la participación del AIB sobre la arquitectura del maíz en 

respuesta a AIB, se analizó su efecto en la formación de las RC, las RES, las RL 

sobre la raíz primaria y el meristemo. Se observó que el AIB promueve la 

formación de RC y RES en concentraciones de 3 hasta 24 μM (Fig. 19). Un efecto 

claro de este compuesto se evidenció en la formación de las raíces laterales (RL), 

las que se desarrollaron mejor y en mayor número en los tratamientos de 1.5 

hasta 12 μM comparado con las plantas control (Fig.19). En el meristemo, no se 

presentaron cambios significativos comparados con el control (Fig. 19). Los 

efectos del AIB antes discutidos indica que la hormona, regula la formación de las 

raíces de corona, las RES y de las RL sin afectar la estructura de la raíz primaria. 

 

 

Figura 19. Efecto del AIB sobre la arquitectura de la raíz del maíz en condiciones in vitro. 

Plantas de 15 días de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas bajo 

las concentraciones indicadas del ácido indol butírico. RC: Raíces de corona, RES: Raíces 

escutelares seminales, RL: Raíces laterales sobre la raíz primaria, M: Meristemo. 
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7.5. Efecto del ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D) sobre el 

crecimiento del maíz. 

El 2,4-D es una auxina sintética usada ampliamente para el control de 

malezas. En Arabidopsis, el 2,4-D regula la arquitectura de la raíz y en tabaco 

(Nicotiana tabacum) se ha reportado que  promueve la división celular pero no la 

elongación celular (Woodward y Bartel, 2005; Campanoni y Nick,  2005). En maíz 

se carece de información sobre la actividad del 2,4-D, por tal motivo también 

decidimos evaluar este compuesto. Nuevamente se tomaron fotografías a las RC, 

las RES, las RL sobre la raíz primaria y la zona del meristemo (M) de la raíz 

primaria. Las plantas de 7 días de edad, se transfirieron a medio líquido 

conteniendo el 2,4-D, en concentraciones de 1.5 a 24 μM y se analizó el 

crecimiento de la planta y la arquitectura de la raíz. De manera general, los 

resultados obtenidos mostraron que los tratamientos de 1.5 a 24 μM de 2,4-D, 

inhibieron el programa de desarrollo del follaje y de la raíz, con un efecto 

dramático en 24 μM la mayor concentración de 2,4-D (Fig. 20). 

 

Figura 20. Plantas de maíz crecidas in vitro con 2,4-D. Plantas de 15 días de edad (7 días en 

medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido suplementado con las 

concentraciones indicadas de ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D). 
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En la Figura 21 se observa que efectivamente, el 2,4-D afecta 

drásticamente la arquitectura radicular de las plantas de maíz, causando una 

inhibición en la formación de todos los tipos de raíces, comparado con las plantas 

control. Desde la concentración de 1.5 μM, el 2,4-D indujo la formación de callos 

en todas las regiones de formación de raíces, incluyendo la zona del meristemo. 

Lo anterior indica que el efecto del 2,4-D a estas concentraciones, fue 

particularmente represor de los programas de morfogénesis del follaje, raíz y 

mostró una mayor actividad que las auxinas anteriores. 

 

Figura 21. Efecto del 2,4-D sobre la arquitectura de la raíz del maíz en condiciones in vitro. 

Plantas de 15 días de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en 

medio líquido suplementado con las concentraciones indicadas del ácido 2,4-diclorofenoxiacético. 

RC: Raíces de corona, RES: Raíces escutelares seminales, RL: Raíces laterales sobre la raíz 

principal, M: Meristemo. 
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7.6. Efecto del ácido indol acético (AIA) sobre el crecimiento del 

maíz. 

La auxina natural más abundante es el ácido-3-indol acético (AIA), la cual 

ha sido implicada en casi todos los aspectos del desarrollo y crecimiento de las 

plantas. Esta diversidad de funciones es ocasionada por la complejidad del 

metabolismo, transporte y vías de señalización del AIA (Woodward and Bartel 

2005). En algunas monocotiledoneas como el arroz, se ha investigado la 

importancia de las auxinas en el desarrollo de la raíz (Wang et al., 2003; Xu et al., 

2005; Yamamoto et al., 2005). Sin embargo, no se conoce el posible papel del AIA 

en el desarrollo del maíz, por lo que se evaluó el efecto del AIA en la arquitectura 

de la raíz de estas plantas. En ninguna de las concentraciones evaluadas se 

distinguió un efecto claro en el crecimiento del follaje (Fig. 22). 

 

         

Figura 22. Plantas de maíz crecidas in vitro con AIA. Plantas de 15 días de edad (7 días en 

medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido con las concentraciones 

indicadas del ácido indol-3-acético (AIA). 
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Para determinar el efecto del AIA en la raíz del maíz al igual que las 

auxinas anteriores, se tomaron fotografías a las RC, las RES, las RL sobre la raíz 

primaria y la zona del meristemo (M) de la raíz primaria. Un efecto claro del AIA, 

fue sobre la inducción en la formación de raíces laterales de manera dosis 

dependiente (Fig. 23), lo anterior indica que el AIA también regula la arquitectura 

de la raíz principalmente promoviendo la formación de RL en estas 

concentraciones. 

 

Figura 23. Efecto del AIA sobre la arquitectura de la raíz del maíz en condiciones in vitro. 

Plantas de 15 días de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en 

medio líquido en presencia de las concentraciones indicadas del ácido indol-3-acético. RC: Raíces 

de corona, RES: Raíces escutelares seminales, RL: Raíces laterales sobre la raíz primaria, M: 

Meristemo. 
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7.7. Efecto comparativo de la actividad de los compuestos sobre 

el crecimiento y la arquitectura de raíz del maíz. 

Para determinar de manera cuantitativa los efectos de los diferentes 

auxinas (ANA, AIB, 2,4-D y AIA) sobre el crecimiento y la arquitectura de la raíz se 

procedió a la medición de la altura de la planta, de la longitud de la raíz primaria y 

la cuantificación del número de raíces de corona. Como se observa en la figura 

24A y B, la altura de la planta y la longitud de la raíz primaria tienen una tendencia 

a disminuir con los tratamientos de ANA, AIB y 2,4-D, comparada con las plantas 

control tratadas únicamente con el solvente donde se disolvieron las auxinas, a 

excepción del AIA. Por otra parte, una de las variables que representa 

adecuadamente la actividad de los compuestos es la formación de las raíces de 

corona, donde el ANA, indujo a partir de 1.5 μM hasta 12 μM las raíces de corona 

en tanto reprimió su formación en la concentración de 24 µM (Fig. 24C). El 

segundo compuesto inductor de estas raíces, fue el ácido indol butírico desde las 

concentraciones de 1.5 hasta 24 μM (Fig. 24C). Por el contario, un efecto represor 

fue ocasionado por el ácido 2,4-diclorofenoxiacético, mientras para el AIA no se 

distinguen diferencias en el número de raíces de corona en respuesta al AIA en 

las plantas control y en las tratadas (Fig. 24C). Los resultados anteriores, 

claramente muestran que las auxinas regulan la arquitectura de la raíz del maíz de 

manera diferencial y tejido específica. 
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Figura 24. Efecto del ANA, AIB, 2,4-D y AIA sobre la arquitectura de la raíz en plantas de 

maíz. A, Altura de la planta; B, Longitud de la raíz principal; C, Número de raíces de corona. Las 

plantas de 7 días de edad fueron transferidas a medios con 1.5, 3, 6, 12 y 24 μM de ANA, AIB, 2,4-

D y AIA. Se cuantificaron las variables de desarrollo mencionadas a los 8 días después de la 

transferencia.  
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7.8. Efecto del ANA sobre los niveles de las proteínas de choque 

térmico y ciclo celular en la raíz y follaje del maíz. 

Para investigar si los efectos de las auxinas (ANA, AIB, 2,4-D y AIA) sobre 

la arquitectura de la raíz del maíz involucran la expresión diferencial de algunas 

proteínas del ciclo celular, se realizaron análisis tipo Western blot de los extractos 

crudos provenientes de las plantas tratadas con las diferentes auxinas. Se 

prepararon geles de SDS-PAGE al 14% para resolver el extracto crudo obtenido 

de plantas de 15 días de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio 

líquido con la auxina de interés) y se transfirieron a membranas de PVDF. Los 

anticuerpos utilizados fueron contra las proteínas CycA, CKS y CDKA, que 

participan en la regulación del ciclo celular. Cabe mencionar, que la función de 

dichas proteínas se ha investigado durante la germinación de maíz, sin embargo 

no se conoce su función en el desarrollo post-embrionario y en la respuesta a las 

auxinas en esta planta (Muñoz-Hernández, 2010, Vázquez-Ramos, datos no 

publicados). También en el presente estudio, se realizó la inmunodetección de la 

proteína HSP101, debido a que se ha reportado que participa en la formación de 

las raíces de corona del maíz (López-Frías et al., 2011).  

En las plantas tratadas con el ácido 1-naftalen acético (ANA) se puede 

observar que conforme se incrementa la concentración del ANA, se inhibe el 

crecimiento de la raíz primaria y las raíces laterales, pero ocurre una inducción en 

la formación de raíces de corona (Fig. 25A). Una vez evaluada la regulación de la 

arquitectura de la raíz en respuesta al ANA, se seleccionaron las plantas de los 

tratamientos con 6, 12 y 24 μM de ANA, donde los efectos observados fueron más 

evidentes. Los tejidos de las plantas se dividieron en dos partes, raíz y follaje para 

la extracción de proteínas. Una vez extraídas las proteínas, se cargaron 25 μg en 

los geles de poliacrilamida y terminada la corrida electroforética se transfirieron a 

una membrana de PVDF. La inmunotección se realizó con anticuerpos contra las 

proteínas de HSP101, CYCA, CKS, CDKA y una proteína desconocida, cuyos 

niveles no cambian (PXI, proteína por identificar), está proteína última se utilizó 

como control de carga en los experimentos posteriores. Cabe mencionar que 
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dicha proteína ha sido estudiada en la germinación del maíz por Lara-Núñez y 

colaboradores (2008). En la Figura 25B, se presenta primero la inmunodetección 

de HSP101, donde se puede observar que en la concentración de 6 μM los niveles 

de HSP101 son similares al control, mientras que en 12 y 24 μM aumenta 

ligeramente en la raíz. De manera interesante, no se logró detectar a esta proteína 

en el follaje (Fig. 25B). El hecho de no encontrar HSP101 en el follaje, sugiere que 

la proteína es específica del sistema radicular y que además es regulada por el 

ANA. 

La siguiente proteína analizada fue la CycA (Fig. 25B, CycA) y se observa 

que sus niveles aumentan conforme se incrementa la concentración del ANA en 

ambos tejidos, pero la concentración fue relativamente mayor en raíz que en el 

follaje. Esto indica que el ANA, actúa como un factor mitogénico para regular los 

niveles de CycA. En el caso de la proteína CKS (subunidad reguladora de la 

cinasa dependiente de ciclina), para el caso de las plantas tratadas con ANA los 

niveles son bajos y no son muy claros (Fig. 25B, CKS). Para el caso de la proteína 

CDKA, una proteína que participa durante todo el ciclo celular, se pudo observar 

un incremento en los niveles de proteína dependientes de la concentración en 

ambos tipos de tejidos (Fig. 25B, CDKA). Estos resultados sugieren que los 

efectos del ANA sobre el desarrollo de la raíz están asociados a cambios en los 

niveles de las proteínas del ciclo celular, principalmente de CycA y CDKA y la 

proteína de choque térmico (HSP101). 
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Figura 25. Efecto del ácido 1-naftalen acético (ANA) sobre los niveles de las proteínas de 

choque térmico y del ciclo celular en la raíz y follaje de plantas de maíz. A, Plantas de 15 días 

de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido en 

presencia de las concentraciones indicadas de ANA. B, Inmunodetección de HSP101, Ciclina A 

(CYCA), subunidad reguladora de la cinasa dependiente de ciclina (CKS), Cinasa dependiente de 

ciclina tipo A (CDKA) y PXI (proteína por identificar) en extractos crudos obtenidos de raíz y follaje 

de las plantas tratadas con 6, 12 y 24 µM de ANA. 

 

7.9. Efecto del AIB sobre los niveles de las proteínas de choque 

térmico y del ciclo celular en la raíz y follaje del maíz. 

Para analizar si los efectos del ácido indol butírico sobre la arquitectura del 

sistema radicular del maíz involucran componentes del ciclo celular, se realizaron 

los análisis de manera similar a los realizados con ANA, descritos anteriormente. 

En la figura 26A, se observan los efectos del AIB sobre las plantas de maíz donde 

al incrementar su concentración se inhibe el crecimiento de la planta, la longitud 

de la raíz primaria, y se inducen  la formación raíces laterales, con una mayor 

longitud y el desarrollo de las raíces de corona. En la Figura 26B se observa que 

la proteína HSP101, incrementa su nivel inducido por las diferentes 

concentraciones de ANA mientras que en el control y en follaje no se 

inmunodetectó. Lo anterior, sugiere que dicha proteína es específica de raíz y que 

su expresión es regulada por el AIB. Para CycA, los niveles de esta proteína 
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aumentan de manera dosis dependiente de la concentración del AIB en ambos 

tejidos de igual forma a lo que ocurre en las plantas tratadas con ANA. Para la 

proteína CKS, se observa un efecto del AIB similar al de CycA. Por el contrario, no 

se observaron cambios notables inducidos por el AIB en los niveles de CDKA en 

ambos tejidos, comparados con el control. Los datos anteriores sugieren que el 

ácido indol butírico podría regular la arquitectura de la raíz a través de la 

estimulación de la producción de las proteínas HSP101, CycA y CKS. 

 

Figura 26. Efecto del ácido indol butírico (AIB) sobre los niveles de las proteínas de choque 

térmico y del ciclo celular en raíz y follaje de plantas de maíz. A, Plantas de 15 días de edad (7 

días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido en presencia de las 

concentraciones indicadas de AIB. B, Inmunodetección de HSP101, Ciclina A (CYCA), subunidad 

reguladora de la cinasa dependiente de ciclina (CKS), Cinasa dependiente de ciclina tipo A (CDKA) 

y PXI (proteína por identificar) en extractos crudos obtenidos de raíz y follaje de las plantas 

tratadas con 6, 12 y 24 µM de AIB. 
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7.10. Efecto del 2,4-D sobre los niveles de las proteínas de 

choque térmico y del ciclo celular en la raíz y follaje de maíz. 

Uno de los compuestos con mayor actividad sobre la arquitectura de la raíz 

de maíz, es el ácido 2,4-diclorofenoxiácetico (2,4-D). Se puede observar una 

inhibición clara del crecimiento global de las plantas tratadas con 2,4-D, respecto a 

las plantas control (Fig. 27A). El análisis de la formación de los diferentes tipos de 

raíces, reveló que el 2,4-D induce la formación de callos (tejido indiferenciado) 

(Fig. 21), lo que sugiere un incremento en la proliferación celular. Para determinar 

si existe una correlación de los cambios morfológicos inducidos por el 2,4-D con la 

expresión de los componentes del ciclo celular, se procedió a la inmunodetección 

de las proteínas antes descritas. En el caso de la proteína HSP101, al igual que 

las otras auxinas probadas, el 2,4-D aumentó los niveles de proteína de manera 

dosis dependiente y es específico de raíz, mientras en follaje no se logró la 

inmunodetección (Fig. 25B), de manera consistente con lo observado en los 

experimentos anteriores. Respecto a los niveles de CycA, en ambos tejidos el 2,4-

D indujo un incremento notorio de manera independiente de la dosis, ya que los 

niveles de CycA son similares en las concentraciones probadas, pero mayores 

cuando se comparan con el control. Con respecto a la CKS, en la raíz el efecto del 

2,4-D fué similar a lo que ocurre con CycA, mientras que en el follaje no hay 

efectos claros en los tratamientos. Por otra parte, el 2,4-D indujo un incremento en 

la expresión de CDKA en la raíz, sin embargo, los niveles de CDKA disminuyeron 

en el follaje. Esto resultados sugieren que el 2,4-D regula la arquitectura de la 

planta modificando la expresión de las proteínas HSP101, CycA, CKS y CDKA. 
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Figura 27. Efecto del ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D) sobre los niveles de las proteínas 

de choque térmico y del ciclo celular en raíz y follaje de plantas de maíz. A, Plantas de 15 

días de edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido con 

las concentraciones indicadas de 2,4-D. B, Inmunodetección de HSP101, Ciclina A (CYCA), 

subunidad reguladora de la cinasa dependiente de ciclina (CKS), Cinasa dependiente de ciclina 

tipo A (CDKA) y PXI (proteína por identificar) en extractos crudos obtenidos de raíz y follaje de las 

plantas tratadas con 6, 12 y 24 µM de 2,4-D. 

 

7.11. Efecto del AIA sobre los niveles de las proteínas de choque 

térmico y del ciclo celular en la raíz y follaje del maíz. 

Por último, se realizaron los análisis anteriormente descritos para la auxina 

natural ácido indol-3-acético (AIA). La aplicación exógena del AIA no inhibió 

claramente el crecimiento de las plantas de maíz, pero afecto la arquitectura de la 

raíz, principalmente en la formación de raíces laterales (Figs. 22, 23 y 28A). Para 

determinar si estos cambios morfológicos involucran a las proteínas de ciclo 

celular, se inmunodetectaron las proteínas ya mencionadas. Con particular 

énfasis, el AIA aumentó los niveles de la proteína HSP101 de manera similar en 

todas las concentraciones probadas en la raíz, mientras que en control y el follaje 

nuevamente no se logró inmunodetectar (Fig. 28B), lo que indicaría que la 

HSP101, es regulada por AIA y es específica del sistema radicular. Respecto a los 

niveles de CycA no hay cambios en ambos tejidos comparados con control. Como 

se observa, los niveles de CKS en raíz aumentan de acuerdo a la concentración 
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de AIA de manera dosis dependiente, mientras en el follaje no hay cambios en 6 y 

12 μM pero disminuye en 24 μM de AIA (Fig. 26B). Esto sugiere que el AIA, regula 

la arquitectura de la raíz y afecta la acumulación de las proteínas HSP101 y CKS. 

   

Figura 28. Efecto del ácido-indol-3-acético (AIA) sobre los niveles de las proteínas de 

choque térmico y del ciclo celular en raíz y follaje de plantas de maíz. A, Plantas de 15 días de 

edad (7 días en medio semisólido y 8 días en medio líquido) crecidas en medio líquido con las 

concentraciones indicadas de AIA. B, inmunodetección de HSP101, Ciclina A (CYCA), subunidad 

reguladora de la cinasa dependiente de ciclina (CKS), Cinasa dependiente de ciclina tipo A (CDKA) 

y PXI (proteína por identificar) en extractos crudos obtenidos de raíz y follaje de las plantas 

tratadas con 6, 12 y 24 µM de AIA. 



62 
 

8. DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES. 

El sistema radicular de las plantas está formado por la raíz primaria, las 

raíces laterales y adventicias y los pelos radiculares (Geiss et al., 2009; Ortiz-

Castro y López-Bucio 2010). El desarrollo de estas raíces es un proceso complejo 

y puede ser regulado por varios factores tales como fitohormonas, la luz, la 

disponibilidad de nutrientes, respuestas a estrés y mecanismos genéticos 

específicos a cada especie vegetal (Geiss et al., 2009, López-Bucio et al., 2003). 

El organismo más estudiado a este respecto es Arabidopsis thaliana, una 

dicotiledónea ampliamente usada como modelo en la investigación, que se 

caracteriza por tener un sistema radicular formado por la raíz primaria de donde 

emergen las raíces laterales. Por el contrario, los cereales como el maíz y el arroz 

presentan un sistema radicular complejo. En el maíz, éste consiste de un sistema 

radicular embrionario formado por la raíz primaria (RP) y las raíces escutelares 

seminales (RES) y de un sistema radicular post-embrionario integrado por las 

raíces de corona (RC), aéreas (RA) y las raíces laterales (RL), las cuales pueden 

estar formadas sobre las RP, las RES, las RC y las RA. Sin embargo, se 

desconocen los factores que regulan la formación de los diferentes tipos de raíces 

en plantas de maíz. Existen diversas hormonas vegetales que regulan el 

desarrollo de las plantas, destacando a las auxinas como hormonas maestras que 

son esenciales para programas de organogénesis. 

En este trabajo, se investigó el desarrollo de la arquitectura del sistema 

radicular maíz germinado a partir de la semilla y en un sistema in vitro, así como 

su modificación en respuesta a auxinas aplicadas exógenamente (ANA, AIB, 2,4-D 

y el AIA). Vázquez-Ramos y colaboradores han obtenido anticuerpos específicos 

contra proteínas de ciclo celular de maíz. Esta herramienta permitió relacionar el 

desarrollo post-embrionario de la planta con la regulación del ciclo celular en esta 

investigación. Mediante el sistema de germinación con semilla, se logró observar 

la complejidad del sistema radicular de las plantas de maíz (Figs. 12, 13, 14). 

Posteriormente, se estableció un sistema in vitro para estudiar la raíz de maíz y su 

configuración en respuesta a tratamientos con diferentes auxinas. El sistema de 
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germinación con la semilla en charola fue más susceptible a contaminación y 

aunque se puede controlar la concentración del compuesto que se adiciona, no 

hay una distribución homogénea del compuesto y éste no está en contacto directo 

con la planta. En contraste, en nuestro modelo experimental (in vitro) las plantas 

crecidas con un fotoperiodo normal conducen a procesos de diferenciación celular, 

evidenciada por el crecimiento y desarrollo del coleóptilo. La arquitectura del 

sistema radicular en plantas de maíz y en el sistema in vitro es muy versátil, con la 

formación de cinco tipos de raíces: La raíz primaria y las raíces ecutelares 

seminales (día 3), laterales (día 7) y de corona (día 8), mientras que en el sistema 

in vitro la sucesión de eventos fue: formación de la raíz primaria (2 días), 

escutelares seminales (4 días) y laterales y de corona (15 días) (Figs. 12, 13, 14, 

15).  

La evaluación de los efectos de las diferentes auxinas reveló que el ácido 1-

naftalen acético (ANA) inhibe el crecimiento de la planta y promueve la formación 

de las raíces de corona. Por el contrario, el ANA disminuye la longitud de la raíz 

primaria (Figs. 16, 17, 24) y tiene efectos claros en la inducción de las raíces de 

corona. En arroz (Oriza sativa) una planta monocotiledonea, se ha implicado a la 

biosíntesis de las auxinas y el transporte mediado por los transportadores de eflujo 

PIN1 para el desarrollo de las RC (Yamamoto  et al, 2007; Xu et al., 2005). El 

efecto que se observa en nuestro modelo puede ser debido al transporte de influjo 

del ANA por difusión y por lo tanto se suguiere que el desarrollo de las raíces de 

corona puede estar mediado por la concentración del compuesto y su distribución 

en los diferentes tejidos. 

El AIB es una hormona endógena de plantas y ha sido identificada en 

chícharo (Pisum sativum), Arabidopsis thaliana, tabaco (Nicotiana tabacum), maíz 

(Zea mays L.), entre otras especies (Ludwig-Müller, 2000; Rashotte et al., 2003). 

En Arabidopsis el AIB tiene una mayor actividad en la formación de raíces 

laterales y la inducción de raíces adventicias (Ludwig-Müller et al., 2005; Strader et 

al., 2011). En arroz, la aplicación exógena de AIB incrementa el número de raíces 

laterales en la raíz primaria, además inhibe el crecimiento la raíz primaria y 
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promueve la elongación de las raíces laterales (Wang et al., 2003). Nuestros 

resultados en maíz mostraron que el ácido indol butírico tiene efectos similares al 

ANA, con una mayor actividad en las raíces laterales y en la formación de raíces 

de corona (Figs. 18, 19). Estos resultados indican que la respuesta de las plantas 

al AIB parece estar conservada tanto en plantas dicotiledóneas y en 

monocotiledóneas. 

El ácido 2,4-diclorofenoxiacético es una herbicida comúnmente usado en la 

agricultura (Bukowska, 2006). El modo de acción del 2,4-D es dependiente de la 

dosis y causa efectos diferentes sobre especies susceptibles (Pazmiño et al., 

2011). En bajas concentraciones, el 2,4-D estimula procesos de crecimiento y 

desarrollo, mientras que en altas concentraciones actúa como un herbicida, 

alterando el crecimiento de la raíz y del follaje (Bukowska, 2006; Grossmann, 

2003). En nuestros resultados, concentraciones de 1.5 a 24 μM de 2,4-D tuvieron 

un efecto represor sobre los programas de desarrollo de la raíz y follaje, que es 

superior a las demás auxinas y que conduce a la formación de callos (Figs. 20, 21, 

24). Además, el 2,4-D causa cambios morfológicos en la zona del meristemo (Fig. 

21). Esto indica que el 2,4-D en las concentraciones evaluadas, es mucho más 

activo que las auxinas anteriores ya que induce procesos de desdiferenciación 

celular. 

El AIA se ha considerado como la molécula principal que regula el 

crecimiento y desarrollo de las plantas, específicamente el AIA induce cambios 

morfológicos en la raíz mediante la formación de nuevos meristemos de raíces 

laterales, a través de la activación de células del periciclo de la raíz primaria, así 

como también la formación de pelos radiculares en Arabidodpis thaliana. El efecto 

en la arquitectura de la raíz de maíz en respuesta a este compuesto no se 

conocía. En este trabajo se encontró que el efecto principal del AIA, al igual que 

en Arabidopsis, es promover la formación de las raíces laterales (Figs. 22 y 23). 

No se documentaron efectos claros sobre la formación de las raíces de corona, las 

raíces escutelares seminales y en la zona del meristemo (Fig. 23). Esto indica que 

el AIA es una las auxinas con menor actividad comparada con el ANA, IBA y 2,4-D 
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o probablemente el AIA está sujeto a una rápida inactivación a través de 

conjugación y/o degradación en las plantas de maíz. 

La regulación de la arquitectura de la raíz en respuesta a auxinas incluye la 

regulación de los niveles de las proteínas del ciclo celular y la proteína de choque 

térmico HSP101. López-Frías y colaboradores (2011), reportaron que HSP101 se 

expresa principalmente en la zona de formación de las raíces de corona en el 

nodo del coleóptilo en plantas de maíz. Con nuestro sistema in vitro, se demostró 

que las auxinas, incluyendo el ácido naftalen acético, el ácido indol butírico, el 

ácido 2,4-diclorofenoxiacético y el ácido indol-3-acético, regulan los niveles de la 

proteína HSP101 y que esta regulación es tejido específica (Figs. 25, 26, 27, 28). 

Esto sugiere que HSP101 modula el desarrollo de las raíces de corona en el nodo 

del coleóptilo a través de la respuesta a las auxinas y puede ser considerado 

como un marcador inducible por estas fitohormonas. 

La proteína CKS se asocia con las CDKs y juega un papel muy importante 

en la regulación del ciclo celular. La sobreexpresión de AtCKS1 inhibe el 

crecimiento por la reducción del tamaño del meristemo e inhibe la progresión del 

ciclo celular (De Veylder et al., 2001). Jiang y colaboradores (2010), realizaron 

microarreglos de las células madre localizadas en el meristemo de la raíz 

encontrando que ZmCKS1 se expresa más en el centro quiescente (CQ) que en la 

cofia de la raíz (CR) y el meristemo proximal (MP), esto indica que ZmCKS1 

contribuye a la poca actividad mitótica en el CQ y por lo tanto en mantener la 

organización de las células adyacentes. Recientemente, se investigó el papel de la 

proteína CKS en la germinación del maíz (Muñoz-Hernández, 2010) 

encontrándose que ZmCKS se encuentra presente en semillas secas y se 

incrementa en tiempos tardíos de germinación. Sin embargo, no se conocía su 

papel en el desarrollo post-embrionario del maíz y en la respuesta a auxinas. 

Nuestros resultados indican que el AIB, el 2,4-D y el AIA aumentan los niveles de 

CKS en la raíz, mientras en follaje solo el AIB aumentó sus niveles, que 

disminuyeron con el AIA (Figs. 26, 27, 28). Esto sugiere que CKS está involucrado 
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en la regulación de la arquitectura de la raíz en las plantas de maíz tratadas con 

auxinas. 

La CycA2s se ha reportado que regula la transición de G2/M para la 

formación de raíces laterales en Arabidosis (Vanneste et al., 2011). La expresión 

de CDKA en Arabidopsis fue incrementada por los tratamientos con hormonas 

(AIB y ANA) durante el desarrollo de la planta, mientras para CycA1 fue 

sobreregulado en respuesta a AIB y ANA a los 8 días de edad (Hye-Jeong et al., 

2010). Las auxinas ANA, AIB y 2,4-D en plantas de maíz de 15 días de edad 

aumentaron los niveles de la proteína CycA en raíz y follaje, con excepción del AIA 

(Figs. 25, 26, 27, 28). Los niveles de CDKA en las plantas tratadas con el ANA, 

aumentaron en raíz y follaje y el 2,4-D aumentó su expresión en raíz y disminuyó 

en follaje sugiriendo que CDKA puede ser usado como un marcador molecular en 

el desarrollo post-embrionario en respuesta a compuestos auxinicos con mayor 

actividad biológica en plantas de maíz (Figs. 25, 27). 

El modelo propuesto en función de los resultados obtenidos indica que el 

ANA actúa sobre las proteínas CycA, CDKA y HSP101, posiblemente para la 

formación de las raíces de corona y las raíces laterales. El AIB actúa sobre CycA, 

HSP101 y CKS para modular el desarrollo de las RC y las RL. Mientras el AIA 

modula la expresión de HSP101 y CKS para la formación de las raíces laterales. 

Por otro lado el 2,4-D, regula la expresión de CycA, CDKA, CKS y HSP101 

induciendo la formación de callos (Fig. 29). 
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Figura 29. Papel de las auxinas en el desarrollo de la raíz en maíz. El ANA, AIB y AIA regulan 

los niveles de proteínas de choque térmico y del ciclo celular del maíz, posiblemente involucradas 

en la formación de las raíces de corona y las raíces laterales, mientras el 2,4-D induce la formación 

de callos. Las flechas hacia arriba indican el aumento de los niveles de las proteínas 

inmunodetectadas. 
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La ar qui tec tu ra ra di cu lar
del Maíz (Zea mays L.)

Enri que Mar tí nez de la Cruz, Elda Bel trán Peña y José Ló pez Bu cio
Insti tu to de Inves ti  ga cio nes Quí mi co Bio ló gi cas, UMSNH

Re su men
El maíz (Zea mays L.) es una es pe cie mo no co ti le dó nea que per te ne ce a la Fa mi lia
Poa ceae de gran va lor co mer cial y cul tu ral en Me soa mé ri ca. La raíz es uno de los ór -
ga nos más im por tan tes para la plan ta, de bi do a que pro vee so por te fí si co, par ti ci pa en 
la cap ta ción de agua, nu tri men tos mi ne ra les y en la sín te sis de di ver sos me ta bo li tos.
Aun que la ma yor par te de nues tro co no ci mien to so bre los fac to res que de ter mi nan la
ar qui tec tu ra de la raíz se ha ob te ni do de la plan ta mo de lo Ara bi dop sis tha lia na, en
años re cien tes se han lo gra do avan ces im por tan tes en el en ten di mien to del pro gra ma 
de de sa rro llo ra di cu lar del maíz. En esta es pe cie, el de sa rro llo em brio na rio per mi te la
for ma ción de una raíz pri ma ria y de un nú me ro va ria ble de raí ces es cu te la res se mi na -
les. Des pués de la ger mi na ción, ocu rre la for ma ción de raí ces de so por te de no mi na -
das raí ces de co ro na o no da les y de un gran nú me ro de raí ces la te ra les y ad ven ti cias.
En este ar tícu lo se dis cu te la in for ma ción exis ten te so bre la ar qui tec tu ra de la raíz del
maíz y los pro ce sos fi sio ló gi cos y ge né ti cos que par ti ci pan en su con fi gu ra ción.
Pa la bras cla ve: Zea mays, ar qui tec tu ra de la raíz, raí ces la te ra les, au xi nas.

Abstract
Mai ze (Zea mays L.) is a mo no coty le do nous spe cies, which be longs to the Poa ceae
fa mily of great eco no mic and cul tu ral va lue in Me soa me ri ca. The root system is an im -
por tant or gan for the plant, it pro vi des physi cal sup port, par ti ci pa tes in wa ter and nu -
trient up ta ke and in the synthe sis of di ver se me ta bo li tes. Although most of the cu rrent
know led ge about the fac tors that de ter mi ne the root system ar chi tec tu re has been ob -
tai ned from the mo del plant Ara bi dop sis tha lia na, in re cent years im por tant fin dings
came from mai ze. In this spe cies, em bryo nic de ve lop ment pro du ces a sin gle pri mary
root and a num ber of scu te llar se mi nal roots, which la ter in de ve lop ment ge ne ra tes a
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num ber of ad ven ti tious and la te ral roots. In this work, we re view the cu rrent in for ma -
tion on the root system ar chi tec tu re of mai ze and the physio lo gi cal and ge ne tic pro -
ces ses in vol ved in its con fi gu ra tion.
Key words: Zea mays, root system ar chi tec tu re, la te ral roots, au xins.

Intro duc ción
El maíz es uno de los cul ti vos de ma yor tra di ción e im por tan cia en tre los pue blos de

Me soa mé ri ca. Cons ti tu yó la base ali men ti cia de sus ha bi tan tes por ser uno de los ali men tos
con gran va lor nu tri cio nal y re pre sen ta una de las apor ta cio nes más va lio sas a la hu ma ni -
dad. El ori gen exac to del maíz no ha lle ga do a es cla re cer se com ple ta men te. La pro pues ta
más acep ta da si túa su ori gen a par tir del teo sin te, una ma le za que cre ce de for ma sil ves tre
que está em pa ren ta do cer ca na men te con el maíz (Dor wei ler et al., 1993).

El maíz se ha es ta ble ci do re cien te men te como un or ga nis mo mo de lo en la in ves ti ga -
ción bá si ca con la fi na li dad de ge ne rar in for ma ción so bre la bio lo gía de los ce rea les (De mos -
tra bles y Scan lon, 2009). Su ci clo de vida pue de di vi dir se en dos gran des eta pas,  un es ta dio
ve ge ta ti vo que an te ce de a  la fase re pro duc ti va. La eta pa de cre ci mien to ve ge ta ti vo com -
pren de des de la ger mi na ción has ta la emer gen cia de las in flo res cen cias mas cu li nas (pa no -
ja), mien tras que la eta pa re pro duc ti va in vo lu cra el de sa rro llo de las  in flo res cen cias
fe me ni nas (es pi gas). La po li ni za ción de las es pi gas da lu gar a la for ma ción de los gra nos de
la ma zor ca (Mo nas te rio et al., 2007).

Los pri me ros es ta dios de de sa rro llo del maíz son muy sen si bles a la fal ta de agua y
nu trien tes por lo que la con so li da ción del cul ti vo de man da una bue na in ver sión en in su mos y 
la bo res cul tu ra les. Los sue los don de se cul ti va el maíz, no tie nen la ca pa ci dad para pro por -
cio nar los nu trien tes ne ce sa rios para el cre ci mien to efi cien te de las plan tas o no otor gan el
ren di mien to ade cua do, para ello se debe re cu rrir al em pleo de fer ti li zan tes. El es tu dio de los
fac to res que de ter mi nan la ca pa ci dad de ab sor ción de nu trien tes como el ni tró ge no, el fós fo -
ro, el po ta sio y al gu nos mi cro nu trien tes es un tema de ac tua li dad en fo ca do a in cre men tar la
pro duc ción es pe cial men te en sue los áci dos y al ca li nos, los cua les re pre sen tan la ma yor su -
per fi cie cul ti va ble del pla ne ta (Ló pez-Bucio et al., 2003).

La raíz del maíz al igual que en otras plan tas, par ti ci pa en la cap ta ción  de agua y nu -
trien tes del sue lo, ade más pro vee so por te es truc tu ral y es el si tio de in te rac ción con fac to res
bió ti cos y abió ti cos que con fre cuen cia de ter mi nan la pro duc ti vi dad del cul ti vo (Lied gens et
al., 2000; Hoch hol din ger et al., 2004a; Ló pez-Bucio et al., 2003).

El de sa rro llo del sis te ma ra di cu lar del  maíz pue de ser em brio na rio y
post-embrionario. El pri me ro ocu rre por una se rie de di vi sio nes asi mé tri cas en las cé lu las
del zi go to dan do lu gar a la for ma ción del sus pen sor y al em brión. Des pués de las di vi sio nes
an tes in di ca das apa re ce el eje em brio na rio for ma do por el me ris te mo api cal fo liar y ra di cu lar
en el co leop ti lo. Fi nal men te, se de sa rro llan es truc tu ras em brio na rias ta les como el pri mer
pri mor dio de la hoja, la raíz pri ma ria (RP) y las raí ces es cu te la res se mi na les (RES) (Fig. 1)
(Chand ler et al., 2008; Nard mann y Werr, 2009; She ri dan y Clark, 1994). Una vez que las
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con di cio nes am bien ta les son fa vo ra bles co mien za la ger mi na ción, ini cian do así el de sa rro -
llo post-embrionario que es al ta men te plás ti co y pue de es tar afec ta do tan to por re gu la do res
de cre ci mien to como por el am bien te. La ger mi na ción se ca rac te ri za por la emer gen cia de la
ra dí cu la y avan za con el apor te de nue vas cé lu las ge ne ra das en el me ris te mo de la raíz,
ade más de la ex pan sión de las cé lu las pre sen tes en la zona de elon ga ción (Ishi ka wa y
Evans, 1995). Más allá de esta re gión, en la zona de di fe ren cia ción ocu rre la for ma ción de
pe los ra di cu la res (Sa leem et al., 2010). En con jun to, los pro ce sos de di vi sión, elon ga ción y
di fe ren cia ción ce lu lar dan como re sul ta do el arre glo tri di men sio nal del sis te ma ra di cal que
lle va a la con for ma ción de la ar qui tec tu ra de la raíz.
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Fi gu ra 1. Re pre sen ta ción es que má ti ca del de sa rro llo em brio na rio de la raíz pri ma ria y de las raí ces es cu te la res se mi na les
en maíz. For ma ción de los di fe ren tes te ji dos y ór ga nos a par tir de las di vi sio nes asi mé tri cas del zi go to en el es ta do em brio -
na rio.

Fi gu ra 2. Fo to gra fía com pa ra ti va de la plán tu la de 
maíz (Zea mays) (A) y Ara bi dop sis tha lia na (B)
de 14 días de edad. Las fo to gra fías mues tran la
com ple ji dad de la ar qui tec tu ra de la raíz de la
plán tu la de maíz com pa ra da con A. tha lia na. RP:
Raíz pri ma ria; RES: Raíz es cu te lar se mi nal; RC:
Raíz de co ro na; RL: Raíz la te ral. Fo to gra fía adap -
ta da de Hoch hol din ger y Zim mer mann (2008).



La ar qui tec tu ra de la raíz del maíz
La raíz del maíz  mues tra una es truc tu ra ra di cu lar com ple ja com pa ra da con el sis te ma 

ra di cu lar más sim ple de Ara bi dop sis tha lia na (Fig. 2). En el pri mer caso, las raí ces se for man
en dó ge na men te en el em brión y con sis ten de la raíz pri ma ria y de las raí ces es cu te la res que
apa re cen du ran te la ger mi na ción. Las raí ces es cu te la res se mi na les son una par te im por tan -
te para la cap ta ción ini cial de agua, nu trien tes y para el es ta ble ci mien to de la plán tu la en el
sue lo. Las raí ces post-embrionarias se for man des pués de la ger mi na ción y con ti núan cre -
cien do has ta for mar un sis te ma ra di cu lar al ta men te ra mi fi ca do en las plan tas adul tas. El sis -
te ma ra di cu lar post-embrionario está for ma do por raí ces de co ro na o no da les (RC) y de
raí ces aé reas (RA) que sur gen tar día men te en los no dos del ta llo (Fig. 3) (Esau 1965; Singh
et al., 2010; Hoch hol din ger y Feix, 1998).

Las raí ces la te ra les (RL) emer gen de los di fe ren tes ti pos de raí ces (Hoch hol din ger et
al., 2004b). Las raí ces es cu te la res y las raí ces de co ro na for man la es truc tu ra de an cla je de
la raíz, mien tras que las raí ces la te ra les au men tan el área de ab sor ción en el sue lo (Grze -
siak 2009). La  raíz pri ma ria apa re ce des pués de la ger mi na ción y se hace vi si ble cuan do
rom pe la co leo rri za (CO), mien tras que las RES emer gen del nodo es cu te lar (NE) (Fig. 3).
Por otra par te, el de sa rro llo del sis te ma ra di cu lar post-embrionario se di vi de en dos eta pas:
tem pra no y tar dío. El pri me ro se ca rac te ri za por dos ti pos de raí ces: las raí ces la te ra les que
emer gen de la raíz prin ci pal y las raí ces es cu te la res se mi na les que se for man en tre los seis
a sie te días de edad (d.d.e.) de la plán tu la. Las raí ces de co ro na apa re cen en el pri mer nodo
del co leóp ti lo (NC) en tre los sie te a ca tor ce días (Singh et al., 2010; Hoch hol din ger et al.,
2004b). El de sa rro llo post-embrionario tar dío se ca rac te ri za por el cre ci mien to de las raí ces
de co ro na y aé reas, im por tan tes para el so por te fo liar. La tran si ción tem pra na a tar día del
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Fi gu ra 3. De sa rro llo del sis te ma ra di cu lar del maíz. No tar  la emer gen cia  de los di fe ren tes ti pos de raí ces: (A) Ger mi na -
ción de se mi llas  por 48 hrs, se pue de apre ciar la sa li da de la ra dí cu la (R).  (B) A los tres días de edad se pue de ob ser var la
emer gen cia  de la raíz pri ma ria (RP) a tra vés de la co leo rri za (CO) y de las raí ces es cu te la res se mi na les (RES) que se de sa -
rro llan a par tir del nodo es cu te lar (NE). (C) A los ocho días de edad se ob ser va la for ma ción de las raí ces de co ro na o no da -
les (RC) en el nodo del co leop ti lo (NC) y de raí ces la te ra les so bre la RP. (D) A las seis se ma nas de edad se apre cia la
for ma ción de las raí ces aé reas (RA) en los no dos del ta llo.



de sa rro llo post-embrionario de la raíz em pie za tres a cua tro se ma nas des pués de la ger mi -
na ción con la for ma ción de ver ti ci los, en ton ces un con jun to de raí ces emer gen del ta llo a un
mis mo ni vel for man do las raí ces de co ro na en el se gun do nodo. Las raí ces aé reas pue den
for mar a su vez más raí ces la te ra les, des pués que han pe ne tra do en el sue lo y pro veen un
so por te adi cio nal y una ma yor ca pa ci dad para la ab sor ción de agua y de nu trien tes (Feld -
man 1994).

Par ti ci pa ción de las hor mo nas ve ge ta les en el de sa rro llo de la raíz
del maíz

Las plan tas pro du cen mo lé cu las or gá ni cas pe que ñas de iden ti dad quí mi ca va ria ble
que afec tan el cre ci mien to y de sa rro llo. Di chas mo lé cu las se de no mi nan fi tohor mo nas o re -
gu la do res de cre ci mien to (Jai llais y Chory, 2010; Mor que cho-Contreras y López-Bucio,
2010). Entre los com pues tos que se en cuen tran más di rec ta men te im pli ca dos en la mo du la -
ción de la ar qui tec tu ra de la raíz del maíz se en cuen tran las au xi nas, el eti le no, los bra si nos -
te roi des y las gi be re li nas. 
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Fi gu ra 4. Mo de lo es que má ti co de la red de res pues tas a au xi nas y sus in te rac cio nes con se ña les en dó ge nas y am bien ta les.
El equi li brio en tre la sín te sis de au xi nas (caja ver de), la con ju ga ción, el al ma ce na mien to y el ca ta bo lis mo (cua dros ro jos),
con tro la la poza ac ti va de AIA (circu lo azul, IAA si glas en in glés). El con te ni do ce lu lar de la hor mo na de pen de tam bién de
la ac ti vi dad de la red de trans por ta do res de au xi nas (caja azul). La co ne xión en tre el trans por te de AIA me dia do por PIN5
en el in te rior del re tícu lo en do plás mi co y la con ju ga ción/al ma ce na mien to de AIA se in di ca con la lí nea roja pun tea da. La
per cep ción y se ña li za ción de au xi nas está me dia da por el sis te ma AFB-Aux/IAA-ARF (caja cen tral gran de). A ba jos ni ve -
les de au xi nas, las pro teí nas Aux/IAAs re pri men la ac ti vi dad de los fac to res de trans crip ción ARFs a tra vés de la in cor po ra -
ción de co-represores trans crip cio na les de la fa mi lia TPL/TPR. La unión de la au xi na al com ple jo re cep tor SCFTIR1/AFB

con du ce a la ubi qui ti na ción y de gra da ción de las pro teí nas Aux/IAA, li berando a los fac to res ARFs. Adap ta do de Kief fer et 
al., 2010.



Las au xi nas
La ho meos ta sis de las au xi nas per mi te el cre ci mien to y de sa rro llo fa vo ra ble de las

plan tas y los me ca nis mos que con tro lan di cha ho meos ta sis in vo lu cran la sín te sis, ca ta bo lis -
mo, al ma ce na mien to, con ju ga ción y trans por te de es tos com pues tos (Fig. 4) (Tro mas y Pe -
rrot-Rechenmann, 2010; Her nán dez-Mata et al., 2010). La per cep ción y la se ña li za ción por
au xi nas ocu rre por los re cep to res SCFTIR1/AFB y ABP1, los re pre so res Aux/IAA y los ac ti va do -
res ARF, per mi tien do fi nal men te la ex pre sión o re pre sión de ge nes blan co (Fig. 4). En el
maíz, re cien te men te Jiang y co la bo ra do res (2010), rea li za ron mi croa rre glos de las cé lu las
ma dre lo ca li za das en el me ris te mo de la raíz, en con tran do la ex pre sión de ge nes re la cio na -
dos a au xi nas como los ac ti va do res ZmARF, los re pre so res ZmAUX1 y los trans por ta do res
ZmPIN, lo que su gie re que el sis te ma de  res pues ta a au xi nas pro pues to para Ara bi dop sis,
tam bién po dría es tar con ser va do en maíz. 

El maíz y el arroz pre sen tan sis te mas ra di cu la res ad ven ti cios y sólo di fie ren en la ter -
mi no lo gía con la que se de sig na  a cada tipo de raíz. No exis ten re por tes del efec to de las au -
xi nas en el maíz por tal ra zón a con ti nua ción  pre sen ta re mos los re sul ta dos ob te ni dos en
arroz. Exis ten re por tes de que la bio sín te sis de au xi nas es re que ri da para la for ma ción de
raí ces de co ro na en plán tu las de arroz que so breex pre san el gen OsYUCCA1 que co di fi ca
para una en zi ma tipo fla vi na mo noo xi ge na sa que con vier te la trip ta mi na a N-hi dro xi trip ta mi -
na in vo lu cra da en la sín te sis de au xi nas. Se ha ob ser va do que en es tas plan tas se in cre -
men ta el nú me ro de raí ces de co ro na, igual efec to se en con tró con la apli ca ción exó ge na de
áci do in dol-3-acético (AIA) (Ya ma mo to et al., 2007; Inu kai et al., 2005; Xu et al., 2005). Por
otra par te, se ha re por ta do que la trans duc ción de se ña les de au xi nas tam bién jue ga un pa -
pel im por tan te en la ini cia ción de las RC, de bi do a que la de gra da ción del re pre sor
OsIAA3/OsIAA per mi te la trans crip ción de ge nes de res pues ta tem pra na a au xi nas en arroz
(Na ka mu ra et al., 2006; Song et al., 2009a).

Las au xi nas tie nen un pa pel im por tan te en la for ma ción de raí ces la te ra les en maíz,
arroz y Ara bi dop sis. En esta úl ti ma es pe cie, las au xi nas con tro lan po si ti va men te la for ma -
ción de las raí ces la te ra les por el es ta ble ci mien to de un má xi mo de con cen tra ción en las cé -
lu las del pe ri ci clo. Di cho má xi mo de au xi nas de pen de de los trans por ta do res de eflu jo PIN
(PIN-FORMED) (Pe ri li et al., 2010). En arroz, la so breex pre sión de OsPIN1 in cre men tó tam -
bién el nú me ro de raí ces la te ra les. Ade más, se ha ob ser va do que la vía de se ña li za ción de
au xi nas es re que ri da de bi do a que la so breex pre sión del re pre sor OsIAA1 re du jo el nú me ro
de raí ces la te ra les (Xu et al., 2005; Song et al., 2009b). Los de fec tos en la bio sín te sis, se ña li -
za ción y trans por te de au xi nas cau san al te ra cio nes en la lon gi tud de la raíz. La au xi na exó -
ge na in hi be la elon ga ción de la raíz en mo no co ti le dó neas y di co ti le dó neas. La bio sín te sis de 
au xi nas, dis mi nuí da en plan tas an ti sen ti do OsYUCCA1 y en mu tan tes de maíz afec ta das en
el gen  ZmNIT2 que co di fi ca para una en zi ma que ca ta li za la con ver sión de in -
dol-3-acetonitrilo a AIA, pro vo có el acor ta mien to de to dos los ti pos de raí ces (Kriech bau mer
et al., 2007; Woo et al., 2007; Ya ma mo to et al., 2007). En con clu sión, a pe sar de las di fe ren -
cias en la mor fo lo gía de la raíz en tre mo no co ti le do neas y di co ti le dó neas, al tas con cen tra cio -
nes de au xi nas en el me dio de cre ci mien to in hi ben la lon gi tud de la raíz y pro mue ven la
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for ma ción de raí ces la te ra les tan to en Ara bi dop sis como en el arroz y pro ba ble men te tam -
bién en el maíz (McSteen 2010).

Eti le no
El eti le no es una hor mo na de na tu ra le za ga seo sa pro du ci da por la plan ta que re gu la

di fe ren tes pro ce sos mor fo ge né ti cos. En con di cio nes de es trés, cuan do el sue lo está sa tu ra -
do con agua, se ha re por ta do un in cre men to en la con cen tra ción de eti le no en la raíz del
maíz. Las plan tas ex pues tas a eti le no en ta les con di cio nes tie nen in hi bi da la elon ga ción de
las raí ces es cu te la res se mi na les y se ace le ra la emer gen cia de las raí ces ad ven ti cias (Jack -
son et al., 1981). Wha len  y Feld man (1988), exa mi na ron el cre ci mien to de la raíz pri ma ria en 
res pues ta a la apli ca ción exó ge na de eti le no, en con tran do una in hi bi ción en la elon ga ción
en las cé lu las cor ti ca les. Se ha re por ta do que el eti le no tam bién re gu la el ta ma ño de la co fia
de la raíz, la di fe ren cia ción ce lu lar y el trans por te de au xi nas (Pon ce et al., 2005;  Lee et al.,
1990). 

Bra si nos te roi des
Los bra si nos te roi des (BRs) son hor mo nas es te roi da les que tie nen un pa pel im por tan -

te en el cre ci mien to y de sa rro llo de las plan tas y es tán am plia men te dis tri bui das en el rei no
ve ge tal. Se han en con tra do trein ta y dos BRs en an gios per mas, in clu yen do nue ve en mo no -
co ti le dó neas y más de vein te en di co ti le dó neas, cua tro en gim nos per mas, uno en al gas y
otro en pte ri do fi tas (Young-Soo et al., 2005; Fu jio ka y Sa ku rai, 1997). Se sabe que los BRs
en ba jas con cen tra cio nes re gu lan el cre ci mien to del bro te y pro mue ven la elon ga ción de la
raíz en Ara bi dop sis (Müs sig et al., 2003), mien tras que en maíz se ha re por ta do la  pre sen cia
de BRs en la raíz y su par ti ci pa ción  en la res pues ta  gra vi tró pi ca (Seong-Ki et al., 2000;
Young-Soo et al., 2005).

Áci do gi be ré li co
El áci do gi be ré li co con tro la la ger mi na ción de las se mi llas, la elon ga ción de los ta llos,

la ex pan sión de las ho jas, el de sa rro llo de tri co mas, flo res y fru tos (Mor que cho-Contreras y
Ló pez-Bucio, 2010). Re cien te men te, Zim mer mann y co la bo ra do res (2010) rea li za ron una
bús que da de ge nes tipo GAST  (gib be re llic acid sti mu la ted trans cript-like) en maíz, de bi do a
que pre via men te se ha bía re por ta do que al ácido gi be ré li co es ta ba in vo lu cra do en la for ma -
ción de raí ces la te ra les. Los au to res an tes men cio na dos en con tra ron diez ge nes ZmGSL
(Zea mays gib be re llic acid sti mu la ted-like) que co di fi can pro teí nas  pe que ñas de 75 a 128
ami noá ci dos y cuya ex pre sión in situ su gi rió su par ti ci pa ción en el de sa rro llo de las raí ces la -
te ra les. Ade más, el áci do gi be ré li co (GA3) in du ce tam bién la ex pre sión de ZmGSL en los pri -
mor dios de raí ces la te ra les (Zim mer mann et al., 2010).
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Aná li sis ge né ti co del de sa rro llo de la raíz en maíz
El de sa rro llo ra di cu lar en ce rea les está sien do ca rac te ri za do me dian te el aná li sis de

un nú me ro cre cien te de mu tan tes (Hoch hol din ger et al., 2004a; Hoch hol din ger y Tu be ro sa,
2009). Los fe no ti pos de las mu tan tes iden ti fi ca das que in flu yen a la ar qui tec tu ra de la raíz del 
maíz se pue den agru par por sus de fec tos en la for ma ción de raí ces de co ro na, raí ces la te ra -
les y/o pe los ra di cu la res (Hoch hol din ger et al., 2004b). A con ti nua ción des cri bi re mos al gu -
nas de las mu tan tes afec ta das en los di fe ren tes fac to res im pli ca dos en la for ma ción de la
raíz.

Raí ces de co ro na y aé reas
La pri mer mu tan te ais la da se de no mi nó rt1 (root less 1) (Jen kins 1930), esta se ca rac -

te ri za por pre sen tar un nú me ro re du ci do de raí ces de co ro na y aé reas. La na tu ra le za de la
le sión ge né ti ca en rt1 aún no ha sido de ter mi na da. Por otra par te, el gen rtcs (root less for
crown and se mi nal roots) co di fi ca para un do mi nio de la pro teí na LOB (la te ral or gan boun da -
ries) que con tie ne en el ex tre mo car bo xi lo ter mi nal una es truc tu ra de de dos de  zinc que co -
rres pon de a un do mi nio de unión al DNA y una re gión tipo cie rre de leu ci na (Ta ra mi no et al.,
2007). Di cho gen es un re gu la dor cla ve en la ini cia ción de raí ces se mi na les es cu te la res em -
brio na rias y de las raí ces aé reas post-embrionarias. Esta mu tan te, aun que ca re ce de raí ces
del bro te y es cu te la res se mi na les, for ma la raíz pri ma ria y las raí ces la te ra les de ma ne ra nor -
mal (Hetz et al., 1996).

Raí ces la te ra les
La pri mer mu tan te iden ti fi ca da con de fec tos en la for ma ción de raí ces la te ra les en el

maíz se de no mi nó lrt1 (la te ral root less 1) (Hoch hol din ger y Feix, 1998). Di cha mu tan te es
de fi cien te en la ini cia ción de las raí ces la te ra les en la RP, RES y en las RC. Por lo an tes men -
cio na do, en la mu tan te lrt1 la fase afec ta da es el de sa rro llo del sis te ma ra di cu lar
post-embrionario tar dío. Otra de las mu tan tes ca rac te ri za das es rum1 (root less with un de -
tec ta ble me ris tems 1) (Woll et al., 2005), que está al te ra da en la ini cia ción de raí ces es cu te -
la res se mi na les em brio na rias y las raí ces la te ra les post-embrionarias de la raíz pri ma ria,
mien tras que la for ma ción de RL es nor mal en las raí ces aé reas. Otras mu tan tes se co no cen
como slr1 y slr2 (short la te ral roots 1 y 2) (Hoch hol din ger et al., 2001) por que es tán al te ra das 
en la elon ga ción de las raí ces la te ra les em brio na rias. Sin em bar go, for man raí ces la te ra les
nor ma les en el sis te ma ra di cu lar de so por te fo liar post-embrionario, lo que su gie re que la
fase afec ta da es el de sa rro llo del sis te ma ra di cu lar post-embrionario tar dío. La fun ción de
los ge nes lrt1, rum1, slr1 y slr2 an tes men cio na dos no ha sido de ter mi na da.

Pe los ra di cu la res
Los pe los ra di cu la res son es truc tu ras uni ce lu la res de la epi der mis que jue gan un pa -

pel im por tan te  en la cap ta ción de agua y de nu trien tes, in cre men tan do el área de ab sor ción
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de la raíz (Schie fel bein 2003; Wen y Schna ble, 1994). La epi der mis está for ma da por dos ti -
pos de cé lu las, las que for man los pe los ra di cu la res, lla ma dos tri co blas tos y las que no los
for man de no mi na das atri co blas tos. Se han iden ti fi ca do tres mu tan tes de maíz con de fec tos
en la elon ga ción de pe los ra di cu la res co no ci das como rth1, rth2 and rth3 (root hair less 1, 2 y
3) por sus si glas en in glés. La rth1 co di fi ca un gen ho mó lo go de sec3 in vo lu cra do en la se cre -
ción de ve sí cu las (Wen et al., 2005). Di cho gen re gu la el de sa rro llo tem pra no de los pe los ra -
di cu la res (Wen y Schna ble, 1994). Por otra par te, la mu tan te rth3 co di fi ca una pro teí na tipo
COBRA. Los ge nes de la fa mi lia COBRA par ti ci pan en la ex pan sión ce lu lar y en la bio sín te -
sis de la pa red ce lu lar (Hoch hol din ger et al., 2008). 

Con clu sio nes
La ar qui tec tu ra del sis te ma ra di cu lar del maíz (Zea mays L) es muy ver sá til. En di cha

plan ta se pre sen tan cin co ti pos de raí ces: i) pri ma ria, ii) es cu te la res se mi na les, iii) la te ra les,
iv) de co ro na y v) aé reas. Di fe ren tes hor mo nas ve ge ta les, in clu yen do las au xi nas, el eti le no,
los bra si nos te roi des y el áci do gi be ré li co par ti ci pan en el de sa rro llo del sis te ma ra di cu lar en
maíz. De bi do a la com ple ji dad que pre sen ta el sis te ma ra di cu lar en esta es pe cie, su ci clo de
vida y su im por tan cia en la agri cul tu ra, se vis lum bra que con las mu tan tes iden ti fi ca das se
po drá pro fun di zar en los pro gra mas mor fo ge né ti cos que de ter mi nan la efi cien cia de cap ta -
ción de agua y nu trien tes, as pec tos di rec ta men te re la cio na dos con la ar qui tec tu ra del sis te -
ma ra di cal. La con ti nui dad de las in ves ti ga cio nes en este cam po pro vee rán las he rra mien tas 
para el con trol de los pro ce sos fi sio ló gi cos y del de sa rro llo en una es pe cie de enor me arrai go 
en nues tra so cie dad como es el maíz.
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