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RESUMEN 

Debido a su condición sésil, las plantas están expuestas a una serie de 
condiciones ambientales altamente variables y frecuentemente adversas, y 
presentan un tipo de desarrollo llamado indeterminado, en el cual la 
organogénesis es la base de los cambios morfológicos que ocurren después de la 
germinación. El desarrollo indeterminado es posible gracias a la actividad de los 
meristemos, regiones celulares mitóticamente activas durante periodos 
prolongados, incluso durante todo el ciclo de vida. Esto les otorga a las plantas 
gran plasticidad fenotípica, así como la capacidad en algunas especies de modular 
su crecimiento cuando las condiciones no son idóneas. La regulación genética del 
desarrollo indeterminado es un tema novedoso para las áreas de la fisiología, la 
genética y la biología celular y su estudio es importante para generar un cabal 
entendimiento de la biología de las plantas.  

La percepción de estímulos ocurre gracias a la síntesis de un conjunto de 
sustancias conocidas como reguladores del crecimiento vegetal que activan rutas 
de señalización y finalmente modulan la expresión genética. En el sistema 
radicular, cuyo desarrollo comienza con la formación de la raíz primaria, las 
auxinas y el etileno juegan un papel importante y se sabe que existen elementos 
comunes en las rutas de transducción de señales orquestadas por ambos 
compuestos. Sin embargo, gran parte del papel que juegan componentes de la 
señalización del etileno en el mantenimiento del meristemo y por lo tanto del 
desarrollo indeterminado de la raíz primaria (proceso tradicionalmente atribuído a 
las auxinas) aún se desconocen. 

En este trabajo fue posible comprobar que la cinasa CONSTITUTIVE TRIPLE 
RESPONSE1 (CTR1), regulador negativo de la señalización del etileno, juega un 
papel fundamental en el mantenimiento del meristemo de la raíz primaria. Esto 
ocurre en parte mediante una inducción de la síntesis del ácido indol-3-acético 
(AIA) y la expresión subsecuente de genes dependientes de auxinas. De una 
manera interesante, se pudo demostrar un efecto independiente al AIA sobre la 
expresión de un conjunto de factores de transcripción que incluye a PLETHORA1 
y 2 (PLT1 y 2), SHORT ROOT (SHR) y SCARECROW (SCR). Además, 
encontramos que el efecto negativo del etileno y en particular de CTR1 sobre la 
actividad del meristemo, se integra con el transporte polar de auxinas in vivo 
mediante la actividad del transportador de AIA, PIN FORMED2 (PIN2). Este 
estudio propone que la interacción auxinas-etileno es crítica para el desarrollo 
indeterminado de la raíz. 

Palabras Clave: regulación genética, fisiología vegetal, fitohormonas, raíz 
primaria, meristemo.  
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ABSTRACT 

Plants exhibit a sesile condition and thus are exposed throughout their life span to 
constantly changing conditions in their environment, which are frequently 
challenging for them. To cope with these adverse situations, they display an 
indeterminate developmental program, characterized by organogenesis as the 
basis for post-embrionary growth. This is opposed to the determinate development 
of animals, whose architecture is completed during the embrionary phase. 

Indeterminate development is sustained by meristems, regions with mitotically 
active cells that remain undifferentiated for extensive periods, and even the whole 
life cycle. This developmental strategy renders plants highly plastic such that most 
species are able to modulate their growth when conditions are not favorable. 
Understanding the mechanisms and genetic factors underlying indeterminate 
growth represents a major goal for plant physiologists and molecular biologists. 

Environmental sensing occurs through the synthesis of a wide and diverse group of 
chemical compounds denominated growth regulators or phytohormones that 
activate signalling cascades and ultimately modify gene expression. Root system 
development begins with the embryonic formation of a primary root and the 
regulators auxin and ethylene play an important role in this process. Several 
signaling elements are known to be shared by both compounds, yet, major issues 
about the involvement of ethylene signalling pathway components in the 
maintenance and activity of the primary root meristem remain elusive, since its 
regulation has been traditionally attributed to auxins.   

The present research assessed the role of the kinase protein CONSTITUTIVE 
TRIPLE RESPONSE1 (CTR1), a negative regulator of ethylene response, and 
demonstrates its function for root meristem maintenance. Interestingly, it was found 
an IAA independent control over the expression of a group of transcription factors 
that include PLETHORA1 and 2 (PLT1 and 2), SHORT ROOT (SHR) and 
SCARECROW (SCR), whose protein products control meristem function. 
Moreover, we found that ethylene, and more specifically CTR1, is integrated in vivo 
by the IAA transporter protein PIN FORMED2 (PIN2). Our study shows that auxin-
ethylene crosstalk is responsible of root indeterminacy. 
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1. INTRODUCCIÓN 

Las plantas están expuestas a una serie de factores ambientales altamente 
variables. Para adaptarse a dichas condiciones, producen diversos compuestos 
biológicamente activos que regulan cascadas de señalización y que modifican en 
última instancia la expresión genética. Estas son conocidas en conjunto como 
fitoreguladores (Santner et al., 2004).  

El sistema radicular es importante para las plantas pues les brinda anclaje al suelo 
y participa en la adquisición de agua y nutrientes. De sus componentes, la raíz 
primaria es la primera estructura formada después de la germinación y debido a la 
actividad mitótica en una región en su ápice llamada meristemo, representa  la 
fuente celular que abastece su crecimiento y la posterior formación del resto de 
órganos, a cuyo conjunto y forma conocemos como arquitectura de la raíz (Smith y 
De Smet, 2012). 

El etileno y las auxinas desempeñan un papel importante en la formación de la 
raíz primaria. Tanto los componentes genéticos de las rutas de síntesis y 
señalización para los dos compuestos, así como algunos de los aspectos del  
desarrollo que controlan, han sido ampliamente estudiados en la planta modelo 
Arabidopsis thaliana. Resulta evidente la existencia de elementos convergentes en 
diferentes aspectos, incluyendo la biosíntesis, el transporte y la percepción del 
etileno y las auxinas. A la fecha, dichos mecanismos permanencen bajo 
investigación. Uno de estos elementos es la proteína CONSTITUTIVE TRIPLE 
RESPONSE 1 (CTR1), cuya expresión regula de manera negativa la señalización 
del etileno y ha sido implicada en el control del programa de elongación celular, 
promoviendo la síntesis de ácido indol-3-acético (AIA) (Woodward y Bartel, 2005; 
Blillou et al., 2005; Strader et al., 2009; Le et al., 2001).  

La caracterización fenotípica de la raíz primaria en ctr1 y otras mutantes de A. 
thaliana afectadas en las rutas de síntesis y señalización de etileno, indica un 
papel importante e independiente al del AIA en el mantenimiento de la actividad 
del meristemo de la raíz primaria y el desarrollo indeterminado. Así, mediante un 
enfoque genético y fisiológico, este trabajo pretende generar información que 
esclarezca dicha posibilidad, así como  de los componentes y los mecanismos que 
puedan estar implicados. 



 
 

 2 

2. ANTECEDENTES 

2.1. Las plantas  

A pesar de las muy diversas adaptaciones existentes en los diferentes sub 
órdenes que integran al reino vegetal (Plantae) y de la gran cantidad de especies 
descritas, que a la fecha ascienden a alrededor de 374,000; poseen todas 
características fundamentales unificadoras. Entre estas podemos destacar que 
son organismos multicelulares compuestos por células eucariontes recubiertas por 
una pared celular compuesta principalmente por celulosa, que son organismos  
autótrofos  que sintetizan carbohidratos mediante la fotosíntesis, y que aunque no 
pueden desplazarse, pueden orientar su crecimiento hacia fuentes esenciales de 
recursos como la luz, el agua y los nutrientes minerales (Christenhusz y Byng, 
2016; Taiz y Zeiger, 2002).  

Las plantas vasculares desarrollaron un plano corporal que consta de dos partes 
fundamentales, el sistema aéreo y el sistema radicular. La porción aérea está 
compuesta por los tallos y  hojas que representan el sitio donde se lleva cabo la 
fotosíntesis, y portan las estructuras reproductivas. El sistema radicular se 
compone de una raíz primaria y raíces laterales de diferentes órdenes que les 
permiten el anclaje al suelo y además llevan a cabo la captación de agua y de 
nutrientes. Ambos sistemas están interconectados por tejidos conductores que 
transportan agua y nutrientes desde las raíces a la parte aérea y los productos 
fotosintéticos en el sentido inverso (Smith y De Smet, 2012; Himanen et al., 2002).  

Debido a que son los productores primarios de la mayoría de los ecosistemas y la 
fuente principal del oxígeno atmosférico que permite el sustento de gran parte de 
los organismos vivos, las plantas son especímenes valiosos e interesantes para el 
estudio de procesos genéticos, celulares, fisiológicos, morfogenéticos y 
adaptativos.  

2.2. Arabidopsis thaliana como modelo de estudio 

A partir de una serie de trabajos clásicos que datan de las décadas de 1960 y 70, 
A. thaliana se ha convertido en la especie predilecta para el estudio de la genética 
y el desarrollo de los vegetales. Se trata de una angiosperma dicotiledónea 
perteneciente a la familia Brassicaceae, originaria de regiones templadas de 
Eurasia y África. En la naturaleza se comporta como una herbácea anual cuya 
reproducción se basa principalmente en la autopolinización. Debido a estas 
condiciones, posee un ciclo de vida bastante corto, una talla manipulable para su 
crecimiento in vitro y una prolífica producción de semillas (Pigliucci, 2002; Malamy, 
2005).  
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La gran cantidad de trabajos realizados con ella han permitido que actualmente se 
encuentren secuenciados al menos 119 de las 125 Mb que componen su genoma, 
organizado en aproximadamente 26,000 genes y 5 cromosomas bien 
caracterizados. Esto ha permitido determinar la función de numerosos genes 
mediante la generación de una extensa colección de líneas mutantes, que aunada 
a la alta eficiencia que presenta para diversas técnicas de transformación 
genética, la convierten en un excelente modelo biológico (Bevan y Walsh, 2005; 
The Arabidopsis Genome Initiative, 2000). 

2.3. El sistema radicular de A. thaliana 

El desarrollo del sistema radicular de Arabidopsis inicia en la etapa embrionaria 
con la formación de la raíz primaria, la cual funciona como órgano pivotante del 
que se originan raíces laterales que pueden ramificar en diversos órdenes para 
aumentar la capacidad exploratoria y así optimizar la obtención de agua y 
nutrientes. Existe además otro tipo de órganos conocidos como raíces adventicias, 
que tienen funciones similares en el soporte, exploración y captación de recursos 
pero tienen un origen independiente a la raíz primaria (Smith y De Smet, 2012). 

La raíz primaria consta de tres zonas diferentes, según el tipo y la actividad de las 
células que las componen. La primera de ellas llamada zona meristemática, se 
localiza en el ápice y está constituida por un grupo central de células conocido 
como nicho de células iniciales, que como se analizará con mayor detalle en el 
subtema siguiente, mantienen características embrionarias y se dividen 
mitóticamente, auto-renovándose en cada ciclo de división. Las células hijas de las 
iniciales se dividen en rondas posteriores, por lo que son desplazadas cada vez 
más lejos del nicho. A medida que esto sucede, su capacidad mitótica disminuye y 
comienzan a aumentar lentamente de tamaño en sus tres dimensiones (Ivanov y 
Dubrovsky, 2013). Mientras la actividad del meristemo se mantenga intacta, las 
células producidas alcanzan la zona de elongación, donde el crecimiento de las 
células ocurre preferentemente en su eje apical-basal hasta alcanzar una longitud 
de entre 10 y 20 veces mayor que aquellas del meristemo. Este aumento de 
tamaño correlaciona con la formación de una vacuola central y un aumento en la 
actividad metabólica. Una vez alcanzado su tamaño final, entran en la zona de 
diferenciación, donde adquieren las funciones específicas del tejido al que 
corresponden (Scheres et al., 2002). En la Figura 1  se muestran dos 
acercamientos de la región apical de la raíz primaria en cortes longitudinales que 
evidencian estas zonas (A), y su disposición tisular (B). 
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Figura 1. Morfología y anatomía de la raíz primaria de A. thaliana. (A) Corte longitudinal de la 
raíz primaria mostrando las diferentes zonas de la raíz: ZM zona meristemática, ZE zona de 
elongación y ZD zona de diferenciación. Nótese la diferencia en la longitud celular entre ZM y ZE y 
la presencia de pelos radiculares en ZD. (B) Corte longitudinal y acercamiento mostrando la 
disposición tisular de la raíz primaria. (C) Acercamiento del nicho de células iniciales del meristemo 
de la raíz primaria mostrando las células que lo componen. (D) Células iniciales con los patrones 
de división característicos para cada una, mostrados en líneas negras. Barra de escala para 
(A)=200 μm, (B)= 100 μm, (C)=50 μm. 

Las raíces laterales se originan a partir de un tejido llamado periciclo localizado 
internamente en la raíz primaria. De manera general la formación de estas 
estructuras se puede dividir en cuatro etapas principales: 1) la estimulación y des-
diferenciación de células del periciclo, 2) divisiones celulares periclinales 
(paralelas respecto al plano de crecimiento del periciclo) y anticlinales 
(perpendiculares respecto al periciclo) que forman un primordio, 3) emergencia del 
primordio y 4) activación de un meristemo de la raíz lateral que permite continuar 
su crecimiento y desarrollo (Malamy y Benfey, 1997; Casimiro et al., 2001). 
Finalmente, las raíces adventicias se originan en la parte aérea de la planta, en el 
hipocotilo o tallo, como respuesta a condiciones de estrés y ante variaciones en 
las concentraciones de auxinas y otros fitoreguladores (Falasca y Altamura, 2003).  

Las zonas meristemática, de elongación y de diferenciación están presentes tanto 
en las raíces laterales como en las adventicias. Las zonas de diferenciación 
pueden ubicarse por la presencia de pelos radiculares, los cuales se originan en 
células de la epidermis conocidas como tricoblastos. Su función es la de ampliar la 
superficie de contacto de las raíces con el suelo, optimizando la captación de agua 
y nutrientes. El mecanismo que especifica la identidad de los tricoblastos está 
determinado por la posición de las células epidérmicas con respecto a las células 
corticales; aquellas en contacto con 2 células corticales forman pelos radiculares 
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mientras que las adyacentes a una sola célula cortical no lo harán. La formación 
del pelo radicular requiere la expansión de la pared celular del tricoblasto mediante 
enzimas celulasas y expansinas, así como un reacomodo del citoesqueleto (Dolan 
et al., 1994; Foreman y Dolan, 2001; Lee y Schiefelbein, 2002).  

2.4. El meristemo apical de la raíz primaria 

Las plantas presentan un desarrollo conocido como indeterminado, en el que la 
organogénesis es la base de los cambios morfológicos post-embrionarios y ocurre 
en los sistemas aéreo y radicular (Nawy et al., 2005). El desarrollo indeterminado 
es posible gracias a la actividad mitótica en los meristemos, que da origen a  las 
células que sustentan el crecimiento de los diferentes tejidos y órganos. Los 
meristemos se mantienen mediante una población celular conocida como nicho de 
células iniciales, que comparten con las células madres de los animales la 
capacidad de auto renovación y la ausencia de diferenciación celular (Aichinger et 
al., 2012; Scheres, 2007). 

En el meristemo apical de la raíz primaria de A. thaliana, el nicho de células 
iniciales está compuesto por un grupo de 4 a 8 células centrales llamado centro 
quiescente, rodeado de 4 tipos diferentes de células troncales multifuncionales, o 
iniciales (Scheres et al., 2002).  El  centro quiescente  posee un índice mitótico 
bajo y mediante experimentos en los que se elimina, ya sea por daño mecánico o 
mediante un láser, ha quedado claro que se originan en él señales que reprimen la 
diferenciación celular del resto del nicho y que funcionan como un reservorio que 
permite regenerar a las células iniciales que pudiesen sufrir daños durante el 
crecimiento. Su baja tasa proliferativa puede explicarse como un mecanismo 
preventivo de errores en la replicación del genoma pues mientras las células 
meristemáticas en general presentan una hipersensibilidad ante agentes 
mutágenicos como la zeocina o la bleomicina, o la radiación UV, el centro 
quiescente es altamente resistente y sobreexpresa genes responsables de la 
reparación del ADN (Fulcher y Sablowski, 2009; Curtis y Hays, 2007; Heyman et 
al., 2014). Las células iniciales se ubican de manera particular respecto al centro 
quiescente, según la direccionalidad correspondiente del tejido  que originarán. En 
cada división se producen dos células hijas; aquella en contacto con el centro 
quiescente mantiene la identidad original mientras que la otra se dividirá 
nuevamente y posteriormente se alargará y diferenciará.  

En la Figura 1C, se aprecia que por encima del centro quiescente se localizan de 6 
a 8 iniciales de la estela con un patrón de división periclinal que da origen a los 
haces vasculares y al periciclo. En ambos lados en la parte superior dos iniciales 
originan el cortex y la endodermis mediante divisiones anticlinales. Hacia ambos 
lados de la parte inferior se encuentran las iniciales de la epidermis y de la cofia, 



 
 

 6 

que se dividen primero periclinalmente; la célula hija que no conserva la identidad 
de inicial formará la cofia y la nueva inicial pasa por otra división anticlinal que la 
renovará y dará origen a la epidermis. Finalmente, por debajo se ubican 4 iniciales 
de la columela que se dividen periclinalmente para dar origen a este tejido cuya 
finalidad es la de proteger al meristemo y de llevar a cabo la percepción del 
estímulo gravitatorio. En la figura 1D se observa en una ampliación de cada uno 
de los tipos de células iniciales con los patrones de división característicos 
mencionados en las líneas anteriores (Overvoorde et al., 2010; Bitonti y 
Chiappetta, 2011). 

2.5. Reguladores del crecimiento vegetal 

Los procesos del crecimiento y del desarrollo vegetal dependen de la integración 
de señales ambientales y endógenas, que junto con un programa genético 
determinan su morfología (Gray, 2004). Los reguladores del crecimiento vegetal o 
fitohormonas son un conjunto heterogéneo de sustancias químicas producidas 
endógenamente en bajas concentraciones, que integran cada uno de los 
estímulos percibidos por las plantas y activan cascadas de señalización que 
modifican en última instancia la expresión de los genes responsables de los 
caracteres fenotípicos que les brinden la mejor adaptación posible (Su et al., 
2017). De manera general y resumida mencionaremos a los reguladores del 
crecimiento vegetal  que han sido mejor estudiados, así como los procesos en los 
que intervienen. Las auxinas están implicadas en la regulación de la división y 
expansión celular, así como en el desarrollo de las raíces laterales y pelos 
radiculares y la dominancia apical. Las citocininas promueven la división celular en 
los meristemos y participan en los procesos de germinación y senescencia. El 
etileno participa en la regulación de las divisiones celulares del meristemo y en la 
elongación de la raíz primaria, además de promover el desarrollo sexual, la 
maduración de los frutos y orquestar diferentes respuestas a estrés. El ácido 
abscísico es un promotor de la latencia de las semillas y participa de forma 
importante en respuestas adaptativas a estrés. El ácido jasmónico participa 
también en la regulación de respuestas a estrés y es mejor conocido por 
desencadenar diferentes mecanismos de defensa. Los brasionoesteroides 
participan en la regulación de la expansión celular y la fotomorfogénesis. El ácido 
salicílico es junto con el ácido jasmónico un importante modulador de respuestas 
de defensa. Las estrigolactonas participan en la regulación de respuestas 
adaptativas a estrés abiótico (Su et al., 2017; Gray, 2004; Santner et al., 2009; 
Pacifici et al., 2015).  

El número de moléculas con función señalizadora ha ido en aumento con el 
desarrollo en las técnicas químicas de identificación y cuantificación, así como con 
el estudio de los procesos del desarrollo siendo influenciados. Actualmente se 



 
 

 7 

reconocen al ácido jasmónico, los brasinoesteroides,  el ácido salicílico, las N-acil 
etanolaminas, las estrigolactonas, el glutamato, el ácido nítrico y las especies 
reactivas de oxígeno como mensajeros celulares en diferentes aspectos de la 
fisiología vegetal (López Bucio et al., 2006; Pitzschke et al., 2006; Morquecho 
Contreras y López Bucio, 2007; Santner et al., 2009). 

2.6. Las auxinas 

Las auxinas conforman un amplio grupo de sustancias, de las cuales el ácido 
indol-3-acético (AIA) es la más abundante y fisiológicamente relevante en las 
plantas. Su molécula consiste de un grupo indol (compuesto por un anillo 
aromático unido a un anillo pirrólico) y un grupo carboxilo que le otorga una carga 
negativa, en su carbono tres (Taiz y Zeiger, 2002). 

2.6.1. Biosíntesis y transporte 

Se han descrito dos rutas de síntesis de AIA en plantas, una que inicia con el 
aminoácido triptófano (Trp) como precursor, y otra independiente de éste (Ouyang 
et al., 2000; Zhang et al., 2008). De aquellas dependientes de Trp, se conocen 
cuatro ramificaciones, con intermediarios químicos diferentes, y unque estas 
últimas convergen en diferentes pasos enzimáticos, la más común y 
fisiológicamente activa es la ruta del ácido indol-3-pirúvico (AIP) (Taiz y Zeiger, 
2002; Mano y Nemoto, 2012).  

Un primer paso enzimático mediado por la Trp trans-aminasa cataliza la 
separación del grupo amina del Trp para formar AIP. Posteriormente, una AIP 
descarboxilasa genera indol-3-acetaldehído (IAId), que en última instancia es 
oxidado por la IAId deshidrogenasa para producir AIA (Taiz y Zeiger, 2002, Saini 
et al., 2013). La síntesis de AIA está asociada con todos los eventos del desarrollo 
vegetal pero es mayor en meristemos y tejidos aéreos en crecimiento, semillas en 
proceso de germinación, así como en los meristemos, incluido el de la raíz 
primaria. En esta última, se tiene evidencia de un sitio de síntesis en el nicho de 
células iniciales, así como en la columnela (Ikeda et al., 2009, Casimiro et al., 
2001).   

La actividad auxínica depende de su concentración celular y tisular, por lo que 
posterior al proceso biosintético, se requiere un mecanismo para la formación de 
gradientes, que pueda satisfacer esta condición. Hay  dos tipos de transporte de 
auxinas. El primero es pasivo y ocurre a través del floema, donde el AIA producido 
en la parte aérea de la planta puede viajar en disolución, a distancias 
relativamente largas. El AIA es un ácido débil (pka= 4.75)  y en el apoplasto de los 
tejidos donde se deposita, que es relativamente ácido (pH=5), se encuentra tanto 
en forma protonada (IAAH) como disociada (AIA- + H+). El IAAH puede difundir a 



 
 

 8 

través de las membranas celulares bajo gradientes de concentración, y en el 
citosol con un pH cercano al 7, se disocia casi en su totalidad. Debido a que el 
AIA-  no puede salir pasivamente, tiende a acumularse en las células, induciendo 
las respectivas respuestas fisiológicas (Taiz y Zeiger, 2002).  

En procesos demandantes de AIA o que ocurren a distancias cortas respecto a 
otros sitios de síntesis, donde los gradientes necesitan formarse frecuentemente 
en dirección opuesta a la atracción gravitatoria, la difusión de AIAH proveniente de 
los órganos aéreos de la planta resulta insuficiente, por lo que la síntesis 
localizada aporta cantidades adicionales de auxinas. Otro tipo de transporte es 
llamado polar, pues añade el aspecto de direccionalidad, e involucra la actividad 
de dos clases de permeasas co-transportadoras de protones que utilizan el 
gradiente electroquímico formado a través de la membrana plasmática como 
fuente de energía (Friml, 2003). La primera clase está constituida por proteínas 
importadoras de AIA-  del medio extracelular, como AUXIN RESISTANT1 (AUX1) y 
LIKE AUX1 (LAX), cuya localización en la membrana celular es uniforme en toda 
la célula;  la segunda está compuesta por un conjunto de proteínas exportadoras 
del AIA- del citosol, de las cuales las mejor caracterizadas son las proteínas PIN-
FORMED (PIN). Estas últimas están codificadas por una familia de 8 genes,  de 
los cuales 5 (PIN1, 2, 3, 4 y 7) tienen actividad en la raíz. La expresión de algunos 
de estos elementos es específica en ciertos tejidos, mientras que en otros 
muestran actividad redundante, y su localización en la membrana celular es 
diferencial respecto a los planos apical-basal y lateral de las células, dando origen 
a un flujo auxínico con un patrón multidireccional, esquematizado en la Figura 2A 
(Křeček et al., 2009).  

El transporte polar es un proceso sofisticado e involucra la participación de toda 
una maquinaria genética que regula la formación de complejos entre las proteínas 
PIN y otras proteínas, como los transportadores de las familias ATP-BINDING 
CASSETTE (ABCB´s)/ P-GLYCOPROTEIN (PGP´s), y otras, involucradas en el 
transporte vesicular de dichos elementos desde los sitios intracelulares de 
síntesis, así como la  correcta localización de éstos en la membrana celular, 
proceso en el cual la proteína GNOM (GN) es importante, y la posterior 
degradación de las mismas (Nagashima et al., 2008; Kleine-Vehn et al., 2008; 
Grunewald y Friml, 2010). Además de la acumulación de AIA en el citosol, la 
traducción de las proteínas PIN está regulada por diversos factores ambientales, 
así como por la interacción con vías de señalización de otros fitoreguladores. 
Entre los intermediarios moleculares que acoplan estas señales, se conoce la 
actividad de cascadas accesorias de señalización compuestas por un grupo de 
proteínas, conocidas como MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASES (MAPK´s) 
(Dai et al., 2006). En particular para el meristemo de  la raíz primaria, PIN1 se 
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expresa en el cilindro vascular y endodermis, y su localización basal en estas 
células crea un flujo de  AIA- en dirección basipétala (hacia la punta de la raíz). 
PIN2 por su parte se expresa en el cortex (en posición basal) y epidermis (posición 
apical y lateral) y crea un flujo bidireccional. En conjunto, la expresión de estos dos 
transportadores permite localizar el transporte polar de auxinas abarcando todo el 
ancho de la zona meristemática. 

 

Figura 2. El transporte polar de AIA y el  máximo de auxinas. (A) Dirección del flujo polar de 
AIA- dado por los patrones de expresión y  localización sub-celular de las proteínas exportadoras 
PIN1, 2, 3, 4 y 7, representado por  flechas negras, verdes, azules y rojas. (B) Fotografía obtenida 
por microscopía confocal,  de la expresión del  reportero de actividad auxínica DR5:GFP, en verde, 
en una planta con fondo genético Col-0, mostrando el máximo de auxinas  a los 7 d.d.g.; en rojo se 
muestran las paredes celulares teñidas con ioduro de propidio. Aumento= 60X (Modificado de 
Overvoorde et al., 2010). 

 
2.6.2. Mecanismo de percepción y señalización de auxinas 

Cuando la concentración intracelular de AIA alcanza cierto nivel, sus moléculas se 
acoplan con las del receptor TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE1 (TIR1) y los 
de la familia AUXIN SIGNALING F-BOX (AFB´s), que corresponden  a elementos 
de reconocimiento de un complejo proteínico de ligasas de ubiquitina tipo 
Skp/Cullin/F-box (SCF), asociado a la membrana nuclear (Abel y Theologis, 1996; 
Ulmasov et al., 1997a,b; Guilfoyle, 2007). Una vez activado el complejo, las 
proteínas AUXIN/INDOLE-3-ACETIC ACID (AUX/IAA) ubicadas corriente abajo en 
la ruta, son marcadas para proteólisis y su degradación permite la función de 
diversos factores de transcripción conocidos como AUXIN RESPONSE FACTORS 
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(ARFs), que finalmente controlan la expresión específica de genes responsables 
de los efectos fisiológicos respectivos. Tanto el complejo que incluye al receptor 
como las proteínas AUX/IAA, funcionan como reguladores negativos de la ruta 
(Gray et al., 2001). 

En concentraciones limitantes de AIA, las AUX/IAA forman complejos con una 
serie de  proteínas accesorias de las cuáles TOPLESS (TPL) es la mejor 
caracterizada, reprimiendo la transcripción de los ARFs (Santner et al., 2009).  

El modelo vigente del mecanismo de señalización se encuentra esquematizado en 
la Figura 3. Si bien este es el modelo mejor conocido para explicar la mayoría de 
los procesos en los que participa el AIA, cabe señalar que algunas respuestas, 
como la elongación celular y el flujo de iones en la membrana plasmática, son 
reguladas a través de mecanismos independientes a los receptores TIR1 y AFB1-
5 (Schenck et al., 2010). Sin embargo la búsqueda de los elementos señalizadores 
responsables de estas respuestas permanece bajo investigación pues algunas de 
las proteínas putativas propuestas han generado resultados en ocasiones 
contradictorios, como es el caso de la proteína AUXIN BINDING PROTEIN1 
(ABP1) que fue propuesta primariamente como un receptor de AIA que mediaba 
los procesos de elongación celular (Cheng et al., 2001; Woo et al., 2002; Ljung, 
2013)  y que análisis genéticos de mutantes nulas han refutado su participación en 
proceso alguno regulado por auxinas (Gao et al., 2015). 

 

Figura 3. Vía de señalización del AIA en A. thaliana. (A) En concentraciones limitantes de AIA, 
las proteínas de la familia AUX/IAA en complejo con co-represores como TOPLESS (TPL), se unen 
a los activadores transcripcionales ARFs. Esta unión reprime la transcripción de genes de 
respuesta a auxinas (B) Cuando la concentración celular de AIA aumenta, se promueve la 
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ubiquitinación y posterior degradación de las proteínas represoras AUX/IAA mediante el 
proteosoma 26S, liberando a los ARFs y permitiendo así la transcripción de los genes de respuesta 
al regulador (Modificado de Santner et al., 2009). 

2.6.3. Papel de las auxinas en el desarrollo de la raíz primaria 

En concentraciones bajas, el AIA tiene un efecto promotor de la elongación de la 
raíz primaria, así como de la formación de raíces laterales. De manera dosis 
dependiente, el aumento de la concentración inhibe la elongación y promueve el 
desarrollo de pelos radiculares y raíces laterales. Un gradiente auxínico en la zona 
meristemática y de elongación de la raíz primaria, conocido como máximo de 
auxinas, puede ser evidenciado por el patrón de expresión de un elemento 
sintético de respuesta a auxinas llamado DR5 fusionado al  transgen reportero que 
codifica para la proteína verde fluorescente en plantas con genotipo silvestre (Col-
0), que es inducible ante el aumento en las concentraciones del regulador  y cuyo 
patrón de expresión puede visualizarse en la Figura 2B. La formación de este 
gradiente está mediada tanto por la síntesis como por el transporte polar del AIA y 
es importante para la expresión de diferentes elementos de respuesta a auxinas; 
necesarios para la conservación de la identidad del nicho de células iniciales 
(Woodward y Bartel, 2005).  

La correcta expresión así como localización membranal de las proteínas 
exportadoras PIN, es necesaria para la formación del máximo de auxinas. Las 
líneas mutantes con pérdida de función de uno o más de estos elementos 
muestran alteraciones en el fenotipo de la raíz primaria, incluyendo las respuestas 
al estímulo gravitrópico y al etileno (Blilou et al., 2005). De la misma manera, la 
aplicación de ácido naftiltalámico (NPA), que interfiere con el transporte vesicular y 
con la actividad de proteínas necesarias para la localización membranal de las 
proteínas PIN, provoca una acumulación auxínica en las zonas meristemática y de 
elongación afectando el crecimiento y la respuesta al estímulo gravitrópico 
(Bandyopadhyay et al., 2007; Titapiwatanakun y Murphy, 2009). 

Una proteína expresada en respuesta a auxinas llamada WUSCHEL RELATED 
HOMEOBOX 5 (WOX5), cuya traducción ocurre específicamente en el centro 
quiescente, forma parte de un complejo de factores necesarios para la 
funcionalidad del mismo. Está codificada por un  miembro de una familia genética 
llamada HOMEOBOX (HOX) que posee una secuencia de 180 pares de bases 
altamente conservada en todos los eucariontes. Los factores de transcripción de 
60-70 aminoácidos codificados por éstos, participan en la formación y 
organización de los patrones de división celular implicados en la morfogénesis, de 
esta manera WOX5 nos marca la identidad del centro quiescente. En el resto de 
células del nicho, la expresión genética está estrictamente regulada por otros 
elementos de respuesta a auxinas, como ARF10 y ARF16 (Ding y Friml, 2010). Si 
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bien WOX5  no se expresa en el resto del nicho, funciona como una señal celular 
no autónoma, es decir, que migra vía apoplasto a éstas, donde regula la expresión 
de genes necesarios para mantener el estado indiferenciado. La mutante con 
pérdida de función de WOX5 (wox5-1), tiene un centro quiescente con menos 
células que presentan mayor tamaño, y la raíz muestra diferenciación ectópica en 
las iniciales de la columnela, misma que sucede en el resto del nicho de células 
iniciales y conlleva a la terminación del crecimiento en tiempos tempranos (Sarkar 
et al., 2007). La expresión de WOX5 se reprime en respuesta al bloqueo del 
transporte polar de auxinas mediante tratamientos con NPA (Ding y Friml, 2010). 

Otros elementos de respuesta a auxinas están codificados por 4 genes llamados 
PLETHORA (PLT 1-4). Estos se localizan corriente abajo de WOX5 en las 
cascadas de señalización que definen la identidad del centro quiescente y el nicho 
de células iniciales (Ding y Friml, 2010). Su expresión ocurre en todo el meristemo 
y promueve de manera dosis-dependiente la expresión de la proteína CICLINA B1 
(CycB1), implicada en la transición de las fases G2 a M del ciclo celular, así como 
otras ciclinas y cinasas dependientes de éstas (Chapman y Stele, 2009; Saini et 
al., 2013). Se ha demostrado también que los factores de transcripción WOX5 y 
PLTs, reprimen la diferenciación de las células iniciales y sus células hijas 
mediante la inducción de la transcripción de los genes que codifican para las 
proteínas HISTONE-DEACETYLASE19 (HDA19) y DOF-FACTOR 4 (CDF4) 
(Tanaka et al., 2007; Pi et al., 2015).  

Las proteínas PLT forman parte de la  familia de factores de transcripción 
APETALA 2 (AP2), caracterizada por dos subunidades conservadas: un elemento 
YRG de aprox. 20 aminoácidos hidrofílicos en el extremo N y un elemento RAYD 
del cual 18 aminoácidos forman una hélice alfa anfipática de unión a ADN (Saleh y 
Pagés, 2003). Mutantes individuales con pérdida de función de PLT (plt1, plt2, plt3 
y plt4) muestran una inhibición moderada en la elongación de la raíz primaria, 
diferentes grados de inducción de la división de centro quiescente y de la 
represión de la actividad mitótica en el meristemo, así como alteraciones en los 
respectivos tamaños de éstos. Además exhiben eventos de diferenciación 
ectópicos en las iniciales de la columela y desarrollan raíces primarias con 
crecimiento indeterminado. Por el contrario, la doble mutante plt1plt2 presenta 
meristemos con poca actividad mitótica, y entre los días 6 y 8 después de la 
germinación (d.d.g.); un alto porcentaje de plántulas tienen sus iniciales y 
meristemos completamente diferenciados y sus raíces entran en un programa de 
desarrollo determinado. Los resultados mencionados anteriormente, ponen de 
manifiesto que la actividad de estos factores es altamente redundante y necesaria 
para el mantenimiento del meristemo (Ding y Friml, 2010; Aida et al., 2004). Por 
otra parte, la acción conjunta de los transportadores PIN expresados en la raíz 
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primaria funciona como un elemento restrictivo del dominio de expresión de los 
genes PLT, que a su vez funcionan como reguladores de la transcripción de las 
proteínas PIN (Blilou et al., 2005). 

2.6.4. Circuito regulatorio SHORTROOT/SCARECROW 

Otro nodo regulatorio de la identidad del centro quiescente e iniciales cuya 
expresión no está regulada por auxinas, está compuesto por dos factores de 
transcripción de la familia GRAS (nombrada así por las inciales de sus tres 
primeros miebros descritos, GIBBERELLIC-ACID INSENSITIVE, REPRESSOR of 
GAI y SCARECROW) que incluye proteínas de entre 400-700 aminoácidos con 
motivos altamente conservados en su grupo carboxilo, ubicados corriente arriba 
de WOX5 y paralelamente con el circuito regulatorio AIA-PLT; llamados SHORT 
ROOT y SCARECROW (SHR y SCR). La transcripción  y traducción de SHR  se 
llevan a cabo exclusivamente en las células fundadoras del cilindro vascular y sus 
iniciales, pero su producto proteíco difunde al centro quiescente y a las iniciales de 
cortex y endodermis, donde promueve la expresión de SCR (Nakajima et al., 2001; 
Aida et al., 2004). SCR interactúa a su vez con SHR para promover la localización 
nuclear del complejo en el centro quiescente (Wilson et al., 2013). La pérdida de 
función en estos genes causa defectos progresivos en la división de las células 
iniciales por la desorganización y pérdida de identidad del centro quiescente, que 
además implica la pérdida de expresión de WOX5 y la posterior diferenciación del 
meristemo (Benfey et al., 1993, Sozzani et al., 2010). Además, la actividad de 
estos factores de transcripción promueve y especifica las divisiones asimétricas 
características de las iniciales del cortex y de la endodermis (Aida et al., 2004). 
Los análisis de la expresión de genes específicos del centro quiescente han 
revelado que parte de los blancos de los factores de transcripción PLT, SHR y 
SCR en el centro quiescente son compartidos (QC25, QC46), mientras que  otros 
son independientes (QC184, WOX7), por lo que se ha establecido que estos dos 
mecanismos (PLT´s  y SHR/SCR) funcionan de manera paralela y son necesarios 
para la manutención del nicho de células iniciales (Cui et al., 2011; Aida et al., 
2004).     

2.7. El etileno 

El etileno (C2H4, P.M.=28 g/mol) es un hidrocarburo sencillo en estado gaseoso. 
Sus dos átomos de carbono se encuentran unidos mediante un doble enlace y 
cada uno a su vez con dos átomos de hidrógeno por enlaces sencillos. Todos los 
tejidos vegetales tienen la capacidad de sintetizar etileno, preferentemente en 
zonas meristemáticas, semillas en germinación, órganos reproductivos, así como 
en respuesta a estrés ambiental, defensa y senescencia (Taiz y Zeiger, 2002). 
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2.7.1. Biosíntesis 

El precursor del etileno es el aminoácido metionina, que en un primer paso 
enzimático se conjuga con una molécula de ATP por medio de la  S-adenosil-
metionina sintasa, para formar S-AdoMet. Posteriormente, una  ácido1-carboxílico-
1-aminociclopropano sintasa (ACS) cataliza por una parte la separación de un 
grupo metilo (CH3-S) que se exporta al ciclo de Yang para producir nuevamente 
metionina, y por otra, la producción de ACC (Kende, 1989). Este paso es limitante 
de la tasa de  síntesis de etileno ya que la producción de ACC está codificada por 
una familia multigenética (ACS1-12), cuya expresión está regulada 
diferencialmente por diversos estímulos ambientales y otros fitoreguladores (Chae 
et al., 2003; Abeles et al., 1992). Se conoce un proceso regulatorio de la expresión 
de  ACS2 y ACS6 mediado por MAPK´s (Hahn y Harter, 2009). En un último paso, 
el ACC es oxidado por la ACC oxidasa para formar etileno.  

2.7.2. Señalización  

Las características químicas del etileno le permiten difundirse libremente a través 
de membranas y paredes celulares, y es percibido por una familia de receptores 
en la membrana del retículo endoplásmico, de los cuales ETHYLENE 
RECEPTOR1 (ETR1) es el mejor caracterizado (McDaniel y Binder, 2012). Posee 
un dominio de unión a cobre, el cual es donado por el transportador RAN1 y 
conforma el sitio de unión a etileno. Además, posee dominios de actividad cinasa 
con especificidad por residuos de histidina. En ausencia de etileno, ETR1 forma un 
complejo proteínico con otros receptores como ETR2, EIN4, ERS1 y ERS2 y al 
menos para el primero, se sabe que fosforila y mantiene con una conformación 
activa a la proteína cinasa CONSTITUTIVE TRIPLE RESPONSE1 (CTR1). Una 
vez acoplada la molécula de etileno, el complejo se disocia y CTR1 se inactiva,  
permitiendo el inicio propiamente dicho de la cascada de señalización. Por esta 
razón, tanto ETR1 como CTR1 funcionan como reguladores negativos de la ruta 
(Kieber et al., 1993).  

La existencia de más de un regulador responde al hecho de que el 
desacoplamiento de las moléculas de etileno de ETR1 es un proceso  bioquímico 
que puede tomar hasta 12 horas, por lo que de ser el único provocaría que el 
sistema fuera saturable y se volviese insensible si la producción de etileno es 
prolongada; lo cual de hecho sucede in vivo bajo condiciones de estrés y ataques 
por patógenos. Así, la presencia de los demás receptores asegura una regulación 
precisa que se ve incrementada por una rápida degradación de los receptores y la 
transcripción de los genes que los codifican. Sin embargo, la interacción directa 
del resto de receptores con CTR1 no ha sido comprobada a la fecha, lo que 
sugiere que existen mecanismos de señalización independientes a CTR1 
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(Stepanova y Alonso, 2009; Galinha et al., 2007; Blilou et al., 2005; Vieten et al., 
2005; Zhang et al., 2014 ). 

 

 

Figura 4. Vía de señalización del etileno en A. thaliana. En ausencia de etileno los receptores 
mantienen activa a la cinasa CTR1 que fosforila a EIN2, la cual se encuentra marcada por las 
proteínas ETP1 y 2 promoviendo su degradación mediante el proteosoma 26S. Tanto los 
receptores, CTR1 y EIN2 forman un complejo en la membrana del RE. Una vez que el receptor 
acopla las moléculas de etileno, la fosforilación sobre CTR1 cesa inactivándose e impidiendo la 
fosforilación de EIN2. En este escenario, una porción terminal de EIN2 se escinde y migra hacia el 
núcleo para activar a los factores transcripcionales EIN3 y EIL permitiendo la transcripción de 
distintos genes de respuesta al regulador (Modificado de Ju et al., 2012). 

CTR1 codifica una proteína con homología estructural de proteínas tipo RAF, 
cinasas con alta afinidad por residuos de serina y treonina, asociadas a circuitos 
MAPK´s donde se ubican en la parte más alta (MKKK que fosforila a una MKK que 
a su vez fosforila a una MPK) (Kieber et al., 1993). Al respecto, se ha demostrado 
que actúa como un represor de la regulación del circuito MKK9-MPK3/6, implicado 
en la estabilidad y la localización nuclear del factor de transcripción ETHYLENE 
INSENSITIVE 3 (EIN3), corriente abajo en la cascada de señalización (Hahn y 
Harter, 2009). Sin embargo, la actividad de CTR1 ha resultado especialmente 
compleja y los demás posibles blancos dentro de la cascada de fosforilación que 
involucra MKK´s-MPK´s permanecen desconocidos; así como los efectos 
específicos de los caracteres fenotípicos en cuya regulación pudiesen participar 
(Yoo y Sheen, 2008). Para complicar aún más el entendimiento de esta proteína, 
la adición de etileno induce su síntesis y acumulación en el retículo endoplásmico, 
lo que sugiere un intrincado sistema de regulación cuyos componentes 
permanecen elusivos (Gao et al., 2003).  

En ausencia de etileno, CTR1 fosforila la región carboxi-terminal de EIN2 (Ju et 
al., 2012), promoviendo su marcaje por ubiquitinación para su posterior 
degradación. La fosforilación cesa en presencia del etileno permitiendo el progreso 
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de la ruta de señalización. EIN2 también se localiza en la membrana del retículo 
endoplásmico y forma complejos con ETR1, otros receptores y CTR1;  y aunque 
presenta homología estructural con proteínas transportadoras de metales, 
evidencia experimental reciente sugiere su participación en cascadas de 
señalización reguladas por otras fitohormonas o estímulos, y sus características 
bioquímicas permanecen desconocidas (Chang, 2010; Bisson y Groth, 2011). 
Corriente abajo, la activación de EIN2 induce la degradación vía proteosoma de 
los represores EBF1/EBF2 de los factores de transcripción EIN3 y EIL, 
respectivamente. Estos últimos migran al núcleo, donde se anclan en las regiones 
promotoras de ciertos genes, entre los cuales los mejor caracterizados son ERF1 
y EBF2; desencadenando las respuestas fisiológicas. Estos genes son llamados 
en conjunto elementos de respuesta a etileno (ERE´s) (Stepanova y Alonso, 
2009). En la Figura 4 se encuentra un modelo vigente del mecanismo de 
señalización del etileno en las células. 

 

2.7.3. Papel del etileno en el desarrollo de la raíz primaria 

Uno de los efectos del etileno mejor caracterizados en A. thaliana es la “triple 
respuesta”, que se puede visualizar mejor en plantas crecidas en ausencia de luz 
como se muestra en la Figura 5, y está caracterizada por una fuerte inhibición de 
la elongación de la raíz primaria y del hipocotilo, ensanchamiento radial de éstos y 
una curvatura exagerada del gancho apical, estructura con función protectora del 
meristemo aéreo durante la germinación. Escrutinios genéticos permitieron la 
identificación de tres tipos generales de mutantes afectadas en la triple respuesta, 
según el fenotipo de su raíz primaria. El primer grupo de mutantes es llamado eto 
o sobre productor de etileno (por las siglas en inglés de ethylene overproducer) 
con un fenotipo que puede ser revertido por la adición de nitrato de planta (AgNO3 

que se disocia en iones Ag+) al acaparar el sitio de unión a cobre en ETR1, 
bloqueando la percepción de etileno; este efecto se aprecia en la Figura 5B 
(Strader et al., 2009). Los blancos de estas mutaciones son algunos de los genes 
ACS, cuyos productos proteínicos adquieren modificaciones en sus dominios C-
terminales que les otorgan mayor estabilidad; produciendo desde 40 (mutante 
eto1, gen ACS5) hasta 100 veces (mutante eto3, gen ACS9) más etileno que una 
planta con genotipo silvestre (Yoshida et al., 2005). 

Un segundo grupo, definido por las mutantes ctr, se caracteriza por ERE´s 
constitutivamente expresados y cuyo fenotipo fuerte de triple respuesta no puede 
ser revertido por nitrato de plata, a la vez que no producen significativamente más 
etileno que una planta con genotipo silvestre. Los blancos de estas mutaciones 
son diferentes alelos del gen CTR1 (Guzmán y Ecker, 1990).  
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Finalmente, existe un grupo de mutantes insensibles a la inhibición de la 
elongación en presencia exógena de etileno, llamadas ein (por las siglas en inglés 
de ethylene insensitive). A este corresponden las mutantes por pérdida de función 
en alelos de EIN2 y EIN3 así como del receptor EIN4. 

 

Figura 5. La triple respuesta y el efecto inhibitorio del etileno en la elongación de la raíz 
primaria de A.thaliana. (A) Acercamientos de las regiones que comprenden el hipocotilo y 
meristemo aéreo, y la punta de la raíz  primaria de plántulas con fondo genético Col-0 a los 3 d.d.g. 
crecidas en oscuridad, en medios control y adicionado con ACC 0.2 μM. Nótese en línea morada la 
diferencia en el grosor  del hipocotilo y la línea blanca que muestra una curvatura exagerada del 
gancho apical. (B) Plántulas Col-0 a los 6 d.d.g. expuestas a un fotoperiodo 14h luz - 8h oscuridad, 
crecidas en condiciones control, medio adicionado con ACC 0.2μM, y la misma concentración de 
ACC suplementada con  AgNO3 16 μM. Nótese la reversión fenotípica que produce el nitrato de 
plata. Barras de error, (A)= 1 mm., (B)= 2 cm.   

El efecto inhibitorio del etileno sobre la elongación de la raíz primaria mostrado por 
las mutantes sobre-productoras eto1 y eto3, Figura 6A, interfiere precisamente con 
el crecimiento rápido que ocurre en la zona de elongación; y en un principio se 
descartó la inducción de alteraciones en la actividad meristemática (Lee et al., 
2001; Swarup et al., 2007; Růžička et al., 2007). Posteriormente, se encontró que 
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el tratamiento con el precursor biosintético ACC, aumenta el número de divisiones 
del centro quiescente que no afectan su identidad ni la de las células iniciales 
(Ortega et al., 2007). 

 

Figura 6. Efecto de las mutaciones en las rutas de síntesis o señalización de etileno en la 
elongación de la raíz primaria y en la morfología de la zona apical de la raíz. (A) Cinética que 
muestra la longitud de la raíz primaria a los 2, 4, 6, 8 y 10 días después de la germinación. (B) 
Fotografías de la región apical de la raíz primaria a los 2, 4, 6 y 8 d.d.g. Se grafican  promedios +/- 
el error estándar. Cada línea pertenece a grupos estadísticos diferentes, obtenidos con una prueba 
de Tukey (P, 0.05). Barra de error= 0.5 mm. 

 

En nuestro grupo de trabajo mostramos en una investigación previa que la 
sobreproducción de etileno en la mutante eto3-1 causa, además de una 
disminución en la elongación  de  la raíz primaria, la inducción de la formación y la 
respectiva elongación de pelos radiculares hacia el ápice de la raíz (Figura 6B); 
así como una reducción del tamaño del meristemo y de la actividad mitótica en 
éste. La disminución en la actividad mitótica no compromete en ningún momento 
analizado, la identidad de la zona meristemática que es visible aún a los 9 días 
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después de la germinación (Figura 6B). Asimismo, evidenciamos que CTR1 regula 
negativamente la elongación de la raíz primaria y la actividad meristemática, 
misma que ocurre en una zona menor y que a los 9 días después de la 
germinación se vuelve insuficiente para mantener el crecimiento en la mutante 
ctr1-1. Este último resultado indica que CTR1 es un elemento clave en la 
señalización del etileno y en la manutención del meristemo durante las respuestas 
a este regulador. De manera opuesta, el bloqueo de las respuestas a etileno en 
ein2  induce la división mitótica en el meristemo y la elongación de la raíz primaria 
(Méndez-Bravo, 2012 y 2015).  

2.8. Interacción entre el etileno y las auxinas en el desarrollo de la raíz 
primaria 

Fue la observación de que la adición exógena de auxina y etileno, tiene efectos 
similares en el desarrollo de la raíz primaria, la que planteó en un principio la 
existencia de una interacción entre ellos. Con el paso del tiempo se ha 
demostrado que es en los procesos de biosíntesis donde se ubica el primer punto 
conocido de la interacción etileno-auxinas (Muday et al., 2012).  

El AIA regula directamente la expresión de diferentes genes ACS de síntesis de 
etileno (Yang y Hoffman, 1984). Por su parte, el etileno participa como un 
regulador de WEI2 y WEI7, dos genes que codifican subunidades de la sintasa de 
antranilato; enzima limitante de la síntesis de Trp. Por medio de otros trabajos, uno 
de los cuales incluye la generación de una línea mutante afectada en la regulación 
de la formación de pelos radiculares, cuyo análisis genético reveló ser un alelo 
recesivo de ctr1 (diferente a ctr1-1) llamado btk, se demostró que CTR1 actúa 
corriente arriba de EIN2, de manera dependiente de su concentración, como un 
represor de esta ruta de síntesis de AIA específica del meristemo; y que la 
alteración en este sitio de síntesis afecta el posicionamiento y desarrollo de los 
pelos radiculares (Stepanova et al., 2005; Ikeda et al., 2009).  

La mutación en un alelo recesivo del receptor de auxinas TIR1 llamada wei1 (por 
las siglas en inglés de weak ethylene insensitive), que confiere una resistencia 
parcial a los efectos del etileno, demostró que es necesaria una maquinaria de 
percepción auxínica intacta para que pueda llevarse a cabo la señalización del 
etileno; que en última instancia induce la formación del máximo auxínico en el 
ápice de la raíz primaria. Por otra parte, la expresión de los componentes del 
transporte polar de auxinas AUX1, PIN2, PIN3 y PIN7 es inducida en la raíz 
primaria por la aplicación exógena de ACC (Pickett et al., 1990; Lewis et al., 2011). 
Mutaciones individuales en alelos de los genes que codifican para estos 
elementos muestran además, diferentes niveles de insensibilidad al etileno, lo que 
los coloca como blancos importantes de la interacción. Además, el etileno induce 
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eventos de división en el centro quiescente (Ortega et al., 2007). Acorde con estos 
trabajos, los efectos del etileno sobre la elongación de la raíz primaria, incluidos la 
regulación por parte de CTR1 de la actividad mitótica del meristemo, están 
acompañados de una fuerte inducción del reportero de actividad auxínica 
DR5:uidA. Con base en lo anterior, resulta plausible proponer que la señalización 
del etileno no solo conecta con elementos en la biosíntesis de auxinas, sino 
también de su transporte y percepción molecular, aspectos que demandaron 
nuestra atención durante el estudio de la biología de la raíz de Arabidopsis. 
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 3. JUSTIFICACIÓN 

El desarrollo indeterminado que exhiben las plantas es una característica  
importante de su biología, y los mecanismos genéticos, celulares y moleculares 
subyascentes al mismo permanecen en gran medida desconocidos. La cinasa 
CTR1, regulador negativo de las respuesas al etileno, participa en el control del 
programa de crecimiento de la raíz, pero su impacto en  la funcionalidad de los 
meristemos y los procesos de división y elongación celular, así como su 
interacción con elementos del transporte y de la señalización de auxinas no está 
del todo caracterizado. El esclarecimiento de estos aspectos aportará información 
para el entendimiento del desarrollo vegetal.   

4. HIPÓTESIS 

El gen CTR1 de A. thaliana es fundamental para la regulación del mantenimiento 
de la actividad meristemática en la raíz primaria, pues modula la expresión de 
proteínas exportadoras de auxinas, así como de factores de transcripción 
necesarios para la conservación de la identidad del centro quiescente y del nicho 
de células iniciales. 
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5. OBJETIVOS 

5.1. Objetivo general 
 
Estudiar la participación del gen CTR1 de la ruta de señalización del etileno, en la 
regulación de la expresión de elementos del transporte polar de AIA en el 
meristemo de la raíz primaria; así como la de factores de transcripción importantes 
para el mantenimiento de la actividad meristemática.  
 

5.2. Objetivos particulares 
 

§ Analizar a nivel tisular en la raíz primaria, la expresión de elementos de 
respuesta y transporte de AIA, y de la manutención de la actividad 
meristemática en respuesta a tratamientos con auxinas y etileno. 
 

§ Caracterizar los efectos del etileno y las auxinas sobre el crecimiento de la 
raíz primaria y su estructura tisular, mediados por la ruta de señalización 
regulada por CTR1. 

 
§ Establecer si existe una correlación entre la función de CTR1 y el desarrollo 

indeterminado de la raíz primaria y proponer un mecanismo que explique 
esta posibilidad. 
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6. RESULTADOS 

6.1. CAPÍTULO I. CONSTITUTIVE TRIPLE RESPONSE1 and PIN2 act 
in a coordinate manner to support the indeterminate root growth 
and meristem cell proliferating activity in Arabidopsis seedlings  

Este capítulo corresponde a un artículo de investigación que expone a la 
comunidad científica internacional los principales resultados obtenidos en esta 
tesis. Dicho artículo se encuentra publicado en la revista Plant Science; la cual se 
encuentra indizada en el Journal Citation Reports (JCR) y tiene un factor de 
impacto de 3.7. Se adjunta más adelante el artículo completo  con el formato de su 
publicación.  

6.2 CAPÍTULO II.  La mitad oculta de las plantas  

Este capítulo corresponde a un artículo de divulgación científica publicado en la 
revista Saber Más, la cual es una publicación bimestral editada por la Universidad 
Michoacana de San Nicolás de Hidalgo, a través de la Coordinación de la 
investigación Científica. 
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6.1. CAPÍTULO I 
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6.2. CAPÍTULO II 
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7. DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 
 

El etileno es un regulador del crecimiento vegetal cuya síntesis ocurre a lo largo de 
todo el ciclo de vida de las plantas, desde la germinación hasta la reproducción y 
senescencia. Cabe destacar que a pesar de estar presente en la mayor parte de 
los procesos del desarrollo, su producción se ve estimulada bajo condiciones de 
estrés y de manera general, se puede decir que promueve respuestas adaptativas. 
En lo que compete al sistema radicular, está bien caracterizado que tiene un 
efecto represor de la elongación de la raíz primaria, a la vez que estimula la 
formación de pelos radiculares (Pierick et al., 2006; Feng et al., 2017). Desde el 
punto de vista adaptativo, bajo condiciones como de sequía o escasez de 
nutrientes minerales, estas respuestas indican que hay una optimización de 
recursos para aumentar la capacidad de exploración y absorción  (Voesenek et al., 
2015).  

Durante varias décadas se aceptó de manera general que el etileno reprime el 
crecimiento de la raíz primaria mediante la inhibición de la elongación celular 
promoviendo un tránsito celular incrementado hacia la zona de diferenciación, 
descartándose su intervención en la actividad del meristemo (Le et al., 2001; 
Swarup et al., 2007; Růžička et al., 2007). Contrario a esta observación, Ortega et 
al. (2007), mostraron que la aplicación exógena de etileno promueve la división de 
las células del centro quiescente sin alterar su identidad, o aquella de las células 
iniciales que lo rodean. Con base en estos antecedentes, en nuestro grupo de 
trabajo se observó que mutantes inducidas  en la síntesis de etileno (eto1-1, eto3-
1) así como la mutante ctr1-1 cuya ruta señalización está inducida 
constitutivamente presentaba alteraciones en la morfología de su región 
meristemática, por lo que nos avocamos a investigar si el etileno, o bien alguno de 
los componentes de su señalización pudieran estar afectando dicha actividad. 
Efectivamente, encontramos que estas mutantes presentan una disminución en la 
expresión del reportero de actividad mitótica CycB1:uidA y que por el contrario, la 
mutante insensible al regulador ein2-1, en elemento corriente debajo de CTR1, 
presenta una mayor actividad mitótica respecto a plantas con genotipo silvestre 
Col-0. Mediciones tisulares muestran que ctr1-1 presenta un meristemo 50% 
menor  que está compuesto por apenas el 45% de células respecto a las de Col-0. 
(Méndez-Bravo et al., 2019). En este tenor, se mostró en otro trabajo que el etileno 
disminuye el número de células que conforman el meristemo mediante la 
interacción del receptor ETR1 con SHORT HYPOCOTYL2, un represor de la 
señalización de auxinas (Street et al., 2015). Este último resultado es interesante, 
sin embargo soporta la hipótesis de la existencia de un mecanismo de 
señalización de etileno diferente al canónico donde en presencia de etileno ETR1 
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desfosforila e inactiva a  CTR1, que desfosforila a EIN2 y promueve la activación 
de EIN3 y EIL para promover la transcripción de los ERFs que desencadenenan 
en las respuestas fisológicas caracaterísticas mencionada en los antecedentes, lo 
cual a falta de mayor evidencia experimental resulta complicado de explicar 
(Zhang et al., 2014). 

Los fenotipos mostrados por las mutantes en la ruta canónica del etileno ctr1-1,  y 
ein2-1, así como la modificación diferencial en la actividad mitótica en los 
meristemos de mutantes sobreproductoras de etileno, nos indican que estos 
elementos  forman parte importante del mecanismo regulatorio responsable de 
estos procesos. Además, acorde con la literatura, de donde sabemos que entre los 
elementos de respuesta a etileno, se encuentran los genes WEI2/ASA1 y 
WEI7/ASB1 que codifican proteínas que intervienen en la síntesis de AIA en el 
meristemo; obtuvimos que ctr1-1 presenta una actividad auxínica incrementada en 
el centro quiescente, células iniciales, columela, cofia y epidermis, evidenciada por 
la fluoresencia del reportero DR5:GFP (Stepanova et al., 2005; Ikeda et al., 2009). 
Este evidente incremento en la actividad auxínica sugiere que además de un 
incremento en la síntesis del AIA, se lleva a cabo una distribución aberrante del 
mismo en la región meristemática y en conjunto pueden explicar en parte, el 
fenotipo corto de su raíz. Así, disminuye la zona de elongación celular, que en 
ctr1-1 equivale al 20% y está compuesta por una fracción similar de células 
respecto a las de las plantas normales (Méndez-Bravo et al., 2018); en tanto se 
observa la formación acelerada e incremento en la longitud de los pelos 
radiculares hacia la punta de la raíz (Tanimoto et al., 1995; Pitts et al., 1998; 
Ruzica et al., 2007).  

De manera normal, el AIA producido en el nicho de células iniciales circula en 
sentido basipétalo (de la base hacia la punta) y acropétalo (de la punta hacia la 
base) formando un flujo que asemeja una fuente y que provee una concentración 
óptima para el funcionamiento del meristemo y promueve la formación de pelos 
radiculares en la epidermis diferenciada (Swarup et al., 2007). El transporte 
acropétalo en la epidermis está dado por la actividad del transportador de AIA, 
PIN2. La redistribución del flujo auxínico mostrada en ctr1-1 sugiere que las 
respuestas al etileno inducen el movimiento acropétalo de AIA mediante la 
inducción de los niveles de PIN2. A continuación se analizó la expresión de PIN1 y 
PIN2 en ctr1-1  mostrando que efectivamente, la expresión de PIN2 se encuentra 
incrementada mientras que PIN1 muestra una clara represión, indicando que se 
interrumpe el flujo en el sentido basipétalo promoviendo la acumulación de AIA. 
Los transportadores PIN participan en la regulación de la actividad del meristemo, 
y su transcripción está a su vez inducida en respuesta al AIA, por lo que la 
alteración de sus niveles y patrones específicos tiene consecuencias directas 
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sobre los procesos de división, elongación y diferenciación celular (Sabatini et al., 
1999; Friml et al., 2002; Vaseva et al., 2018). 

Para reforzar este punto, crecimos plantas silvestres Col-0 y ctr1-1 en medio 
suplementado con ácido naftil-talámico (NPA) el cual impide la correcta 
localización de los transportadores PIN en la membrana plasmática, reprimiendo 
su actividad e induciendo una acumulación de AIA en la región apical de la raíz, lo 
que inhibe la elongación de la misma e induce la formación de pelos radiculares 
(Swarup et al., 2007) de manera similar a ctr1-1; indicándonos que CTR1 juega un 
papel importante en la regulación de los transportadores de AIA, específicamente 
de PIN2. Además estos datos sugieren que CTR1 se encuentra corriente arriba de 
PIN2 en la regulación de la elongación y la diferenciación celular de la raíz 
primaria. 

Respecto a la regulación genética del mantenimiento en la actividad del 
meristemo, se conocen dos rutas. Una involucra a los factores de transcripción 
PLETHORA (PLT1-4), cuyos niveles de transcripción coinciden con la formación 
del gradiente de concentración de auxinas en el meristemo mediante la actividad 
de los tranportadores PIN y se incrementan  mediante la adición exógena de AIA. 
Entre sus blancos genéticos se ha descrito la activación de varias ciclinas y 
cinasas dependientes de ciclinas que promueven la actividad mitótica, así como la 
represión de genes que favorecen la diferenciación celular. Acorde a esto, su 
transcripción y la concentración de sus productos disminuyen progresivamente 
hacia la zonas de elongación y diferenciación (Santuari et al., 2016).  

Las mutantes sencillas en  plt1 y plt2 presentan distintos grados de alteraciones en 
la morfología de su meristemo mientras que la doble mutante plt1plt2  presenta un 
crecimiento determinado a los pocos días después de la germinación, indicando 
que de esta familia genética, estos dos elementos son escenciales para el correcto 
desarrollo de la raíz (Galinha et al., 2007; Blilou et al., 2005; Ding y Friml, 2010). 
Debido a que ctr1-1 presenta alteraciones importantes en la expresión de PIN1 y 
PIN2, así cmo un meristemo con actividad mitótica reprimida, pensamos que la 
expresión los genes PLT se encontraría afectada. Analizamos la expresión de 
PLT1 y PLT2 durante 12 días después de la germinación mediante construcciones 
reporteras transcripcionales y obtuvimos que sucede una disminución progresiva 
de la expresión de PLT1 que cae abruptamente entre los días 6 y 9 después de la 
germinación. PLT2 por su parte mantiene niveles constantes a lo largo de la 
cinética, pero significativamente menores que los de plantas silvestres. 
Previamente habíamos observado que la adición del precursor biosintético del 
etileno ACC tiene un efecto inhibidor sobre PLT1  y PLT2 que es independiente a 
la inducción que provoca en la síntesis, transporte y respuestas a AIA. Estos datos 
indican que el etileno tiene un efecto represor sobre la expresión de estos factores 
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de transcripción y que por lo tanto su papel en el mantenimiento del desarrollo 
indeterminado de la raíz es importante y se encuentra regulado en gran parte por 
CTR1, independientemente del incremento en la biosíntesis y las subsecuentes 
respuestas al AIA inducidos como parte de las respuestas a etileno. 

La otra ruta implicada en el mantenimiento del meristemo está constituida por los 
factores de transcripción SHR y SCR. Mutantes sencillas y dobles en estos genes 
provocan un fenotipo de raíz con crecimiento determinado en tiempos que 
coinciden con los de la doble mutante plt1plt2 (Lucas et al., 2011; Helariutta et al., 
2000). La expresión de estos factores de transcripción no se ve alterada ni por la 
adición de AIA ni de ACC en el medio de crecimiento, sin embargo, en ctr1-1 se 
observa una disminución progresiva que alcanza niveles mínimos entre los días 6 
y 9 después de la germinación. En conjunto, estos datos indican que CTR1 ejerce 
una regulación importante y positiva sobre PLT1, PLT2, SHR y SCR; y que se 
encuentra corriente arriba de estos en la regulación de la actividad del meristemo. 
Si  bien los niveles y la actividad de los factores de transcripción son mínimos, son 
suficientes para mantener un crecimiento indeterminado de la raíz primaria, ya que 
se detectan rastros de actividad incluso hasta los 18 días después de la 
germinación. En los mismos tiempos analizados, el reportero CycB1:uidA continúa 
expresándose, si bien en una región equivalente a un 40% a la de plantas 
silvestres, así como el reportero EXP7:UidA de diferenciación, cuya expresión no 
se llega a detectar en la región más apical la raíz primaria de las mutantes ctr1-1. 
Específicamente, el hecho de que los niveles de expresión de PLT2 se mantengan 
constantes, indica que este elemento en particular tiene un papel preponderante 
en la promoción del desarrollo indeterminado bajo condiciones de estrés ambiental 
y exposición prolongada al etileno. Por otra parte, la regulación de CTR1 sobre la 
expresión de SHR y SCR genera nuevos cuestionamientos, pues la expresión de 
construcciones reporteras de la misma no muestra alteraciones ante la adición de 
AIA o ACC en los medios de crecimiento (Yoo y Sheen, 2008). 

La raíz primaria de ctr1-1 como ya vimos, presenta alteraciones en los procesos 
de transporte de AIA, así como los niveles de expresión de los factores de 
transcripción PLT, SHR y SCR y sin embargo, no cambia a un programa 
determinado de crecimiento. Para ahondar en la importancia biológica de la 
regulación de CTR1 sobre PIN2 decidimos elaborar una mutante doble ctr1-1eir1-
1(pin2). Se obtuvo una población segregante cuyos fenotipos arrojaron  
proporciones de 9 plantas silvestres: 3 ctr1-1: 3 eir1-1: 1 ctr1-1eir1-1, esperada 
para dos mutaciones recesivas. A diferencia de ctr1-1, eir1-1 tiene una raíz 
primaria más larga con una escasa formación de pelos radiculares y crecimiento 
agravitrópico, por lo que la selección de los fenotipos fue un proceso 
metodológicamente sencillo. El fenotipo correspondiente a la doble mutación es el 
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de una raíz primaria extremadamente pequeña cuyo crecimiento se vuelve 
determinado y por ende se diferencia completamente, proceso evidenciado por la 
presencia de pelos radiculares en la punta de la raíz, haces vasculares 
completamente desarrollados en esta misma región y ausencia de meristemo en 
tiempos menores a los 7 días después de la germinación. Este resultado nos 
indica que la correcta expresión y actividad tanto de CTR1 como de PIN2 es 
necesaria para la persistencia de un desarrollo indeterminado. Así mismo, sugiere 
que bajo condiciones de estrés donde la síntesis de etileno se mantiene inducida 
durante periodos prolongados, PIN2 funciona como un mecanismo atenuante de 
las respuestas negativas del mismo sobre la actividad del meristemo de la raíz 
primaria, e impide el cambio a un programa determinado del desarrollo. Las 
implicaciones fenotípicas obtenidas pueden corresponder a una respuesta 
adaptativa ante situaciones como la sequía, la baja concentración de fosfato en el 
suelo y la contaminación por metales pesados en los que se observan fenotipos 
similares a los de ctr-1eir1-1 (López-Bucio et al., 2002; Sánchez-Calderón et al., 
2005; Ruíz-Herrera y López-Bucio, 2013).  

Un aspecto débil de nuestros resultados era el hecho de que solamente se estudió 
un alelo mutante de CTR. Si bien existen reportes de otros alelos como btk  (Ikeda 
et al., 2009) y ctr1-2 (Kieber et al., 1993; Street et al., 2015), cuyos fenotipos de 
raíz primaria son más moderados que ctr1-1, los procesos alterados son 
básicamente los mismos. Además, el tiempo que implicó la movilización de 
transgenes reporteros a esta mutante, así como la elaboración de dobles mutantes 
hacían inviables análisis similares con otros alelos. El hecho de usar un solo alelo 
mutante, obtenido por tratamientos con etil metano sulfonato (EMS) no descarta la 
existencia de mutaciones en otros genes y/o efectos pleiotrópicos inespecíficos. 
Por esta razón, decidimos realizar una doble mutante ctr1-1ein2-1, y así 
corroborar que el fenotipo observado en ctr1-1 está relacionado con su 
participación en la ruta de señalización del etileno. La generación F2 segregante 
se creció en medio suplementado con ACC 0.4 μM, que inhibe el crecimiento de la 
raíz de las plantas silvestres, y nos permitió seleccionar las diferentes 
combinaciones genéticas.  

Los fenotipos obtenidos ocurrieron en una proporción de 9 plantas silvestres (con 
inhibición de la elongación de la raíz primaria equivalente a un 50% por el ACC y 
pelos radiculares largos): 3 mutantes ctr1-1 (raíz corta y pelos radiculares 
característicos de la mutante): 3 mutantes ein2-1 (insensibles a la inhibición de la 
elongación de la raíz y pelos radiculares cortos): 1 doble mutante ctr1-1 ein2-1 
(raíz primaria insensible al ACC en la elongación de la raíz primaria, pelos 
radiculares con longitud intermedia entre Col-0 con ACC y ein2-1). De esta 
manera, con un fenotipo que restaura la afectación de ctr1-1 en las zonas 
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meristemática y de  elongación de la raíz primaria, la doble mutante refuerza la 
localización de CTR1 corriente arriba de EIN2 en la ruta de señalización del etileno 
y nos permite concluir que el fenótipo de ctr1-1 no es inespecífico, sugieriendo que 
los mecanismos involucrados en los procesos analizados involucran elementos 
corriente abajo en la misma ruta de señalización. Complementariamente y con el 
fin de reforzar estos resultados, analizamos la expresión del transgen reportero 
PIN2:PIN2:GFP en la mutante sencilla ein2-1 crecida en adición de ACC 0.4 µM y 
AIA 0.12 µM y obtuvimos que este mantiene niveles de expresión que no varían 
significativamente de los obtenidos por la mutante en condiciones control, al 
mismo tiempo que la raíz primaria presenta una resistencia marcada a los efectos 
de la adición de auxinas. 

Por otra parte, la elongación de los pelos radiculares en respuesta al ACC 
presente en la doble mutante ctr1-1 ein2-1 no era esperada en el fenotipo. Este 
fenómeno sugiere dos posibles escenarios. Uno de ellos en el que este proceso 
involucra una inducción de la expresión de PIN2, regulador positivo de la 
diferenciación de la epidermis, por parte de CTR1; independientemente de EIN2. 
La estructura terciaria de CTR1 así como su actividad de cinasa la relacionan con 
la familia RAF de MAPKKK´s, que se encuentran corriente debajo de un receptor y 
activan por fosforilación a una MAPKK que finalmente activa a una MAPK 
(Morrison, 2012). Estos circuitos regulatorios se encuentran ampliamente 
conservados en los eucariontes y conllevan a la percepción de una gran variedad 
de estímulos ambientales para conferir una respuesta adaptativa o deletérea, 
según la naturaleza e intensidad del estímulo. Esta posibilidad se vuelve plausible 
pues se ha comprobado que existen en todos los transportadores PIN, secuencias 
específicas para el reconocimiento de MPK´s con subsecuentes modificaciones 
postraduccionales que alteran su actividad (Dory et al., 2018). Por ejemplo, se 
sabe que un circuito integrado por MKK7-MPK6 fosforila a PIN1, impidiendo la 
polaridad en su localización en la membrana plasmática e induciendo así las 
ramificaciones en el meristemo floral de A. thaliana (Jia et al., 2016). De esta 
manera, bajo condiciones favorables para el crecimiento, CTR1 podría estar 
activando una MKK-MPK que previene la localización de PIN2 y mantiene el flujo 
de AIA en niveles óptimos para la formación del máximo de auxinas en el 
meristemo. A la fecha ha resultado complicado demostrar, o bien refutar la 
posibilidad de que CTR1 forme parte de estos complejos y pueda así esclarecerse 
este supuesto (Hahn y Harter, 2009).  

El otro escenario abonaría a la teoría de una ruta alternativa de señalización del 
etileno donde interviene  la actividad de elementos diferentes a CTR1 y a EIN2 
actuando corriente debajo de los receptores y cuya identidad es a la fecha, 
putativa (Zhang et al., 2014). Así, estos resultados abren un panorama más amplio 
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para  el estudio de los proceso de elongación de los pelos radiculares, que de 
manera general se atribuye al AIA, e indican que la interacción entre elementos 
señalizadores del etileno y de las auxinas involucra procesos regulatorios bastante 
complejos.  

Finalmente, los conceptos que emergen de los resultados este trabajo pueden ser 
representados en un modelo presente en el material suplementario del CAPÍTULO 
I, en el cuál se presenta a CTR1 en la parte superior que se encuentra regulando 
negativamente la actividad de EIN2 por una parte y la síntesis de AIA por la otra. 
En un escenario donde esto sucede normalmente, la actividad de PIN2 se 
mantiene en niveles suficientes para promover la correcta expresión y actividad de 
los  factores de transcripción PLT1 y PLT2, SHR y SCR permitiendo el crecimiento 
indeterminado de la raíz primaria.  

7.1 Resumen de resultados 

1. Mutantes en los procesos de síntesis y señalización del etileno alteran la 
elongación de la raíz primaria y la actividad mitótica de sus meristemos. 

2. De estas, la pérdida de la función del regulador negativo CTR1, disminuye en 
un 50% la longitud y el número de células del meristemo y muestra un impacto 
más profundo en la inhibición de la zona de elongación. 

3. Estos efectos correlacionan con un incremento en la concentración de AIA y la 
actividad auxínica  en la región  del meristemo, así como una disminución en el 
transporte basipétalo de AIA propiciado por una disminución de la expresión de  
PIN1 y un aumento en el sentido acropétalo por un aumento de PIN2. 

4. CTR1 es un regulador positivo de la expresión  de los factores de transcripción 
PLT1 y PLT2. 

5. CTR1 es un regulador positivo de la expresión de los factores de transcripción 
SHR y SCR. 

6. La doble mutante ctr1-1 eir1-1 (pin2) muestra un crecimiento determinado.  
7. La doble mutante ctr1-1 ein2-1 restaura la actividad meristemática y de la zona 

de elongación de la raíz primaira de ctr1-1. 

7.2 Conclusiones Generales 

Los resultados principales de este trabajo de investigación aportan información 
respecto a los mecanismos genéticos y celulares de un proceso inherente a la 
naturaleza de las plantas como lo es el desarrollo indeterminado. Primeramente, 
queda de manifiesto que el etileno participa de manera importante en la actividad 
e identidad del meristemo de la raíz primaria y que parte de los efectos son 
independientes a la ampliamente estudiada interacción de componentes de las 
rutas del etileno y de las auxinas. Particularmente, el etileno reprime la expresión 
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de los factores de transcripción PLT1 y PLT2 mientras que el AIA la estimula. 
Además se muestra que la pérdida de la función del regulador negativo de las 
respuestas al etileno, CTR1, que muestra alteraciones importantes en los 
procesos de división y de elongación celular en la raíz primaria, inhibe la expresión 
de SHR y SCR cuya actividad es redundante con la de PLT1 y 2  en la promoción 
de la actividad meristemática. Mediante estudios de dobles mutantes se muestra 
que estos efectos ocurren mediante la interacción corriente debajo con EIN2 y que 
dichas afectaciones fenotípicas conllevan  a un desarrollo determinado cuando se 
pierde la función del transportador de AIA, PIN2. De esta manera se propone que 
los niveles celulares de PIN2 aumentan, incrementando  su función como un 
mecanismo atenuante de las respuestas a la exposición prolongada a altas 
concentraciones de etileno, propiciadas por ejemplo por estrés ambiental de 
diversas índoles. Como perspectivas de investigación, queda esclarecer los 
elementos, posiblemente corriente debajo de EIN2, o independientes de este; que 
conllevan a la inhibición de la expresión de SHR y SCR, así como estudiar bajo el 
enfoque de las evidencias comentadas en la discusión, los procesos del desarrollo 
de los pelos radiculares y la participación de CTR1 en la morfología de la cofia y la 
columnela. 
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9. ADDENDA 
 
9.1. Addendum I. The volatile 6-pentyl-2H-pyran-2-one from Trichoderma 
atriviride regulates Arabidopsis thaliana root morphogenesis via auxin 
signaling and ETHYLENE INSENSITIVE 2 functioning 
 
Este suplemento corresponde a un artículo de investigación de nuestro grupo de 
trabajo en el que se participó como co-autor. El mismo se publicó en el año 2016 
en la revista New Phytologist, indizada en el Journal Citation Reports (JCR). 
 
9.2. Addendum II.  Mecanismos de tolerancia de las plantas a los metales 
pesados 
 
Este suplemento corresponde al capítulo número 10 del libro FRONTERAS EN LA 
BOLOGÍA: SEÑALIZACIÓN Y COMUNICACIÓN DE LAS PLANTAS, mismo que 
se terminó de editar en el 2018 por los Doctores en Ciencias, Elda Beltrán Peña 
(i), José López Bucio (ii) y Miguel Martínez Trujillo (iii); investigadores del Instituto 
de Investigaciones Químico Biológicas (i y ii) y de la Facultad de Biología (iii) de la 
Universidad Michoacana de San Nicolás de Hidalgo. Se participó como  co-autor 
del capítulo. 
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9.1. ADDENDUM I 
 

 



 

 63 

 
 
 
 



 

 64 

 
 
 
 
 



 

 65 



 

 66 



 

 67 



 

 68 



 

 69 



 

 70 



 

 71 



 

 72 



 

 73 



 

 74 



 

 75 



 

 76 



 

 77 



 

 78 



 

 79 



 

 80 

 
 
 
 
 



 

 81 

 



 

 82 

 
 
 
 

 



 

 83 

 
 
 
 

 



 

 84 

 
 
 
 

 



 

 85 

 
 
 
 

 



 

 86 

 
 

 



 

 87 

9.2. ADDENDUM II 
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