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Al final del ciclo, cuando el alma ha alcanzado la perfección, 

quedará protegida en un cuerpo tranquilo, conectado con las 

entrañas de su madre, sus hermanos y sus hijos, dará techo, 

comida y protección a aquellos que lo necesitan. El vasto 

conocimiento aprendido le proporcionará una gran mutabilidad para 

estar en equilibrio con los dioses y convertir la energía en alimento, 

desapareciendo el miedo pues cual fénix, aunque mutilen su cuerpo, 

del suelo resurgirá nuevamente. 
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1. RESUMEN 

ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 (AMP1) codifica para una proteína 

glutamato-carboxipeptidasa involucrada en el desarrollo embrionario, el 

crecimiento vegetal y la homeostasis hormonal. En este trabajo, se realizó una 

caracterización detallada de los programas de crecimiento, respuesta hormonal y 

arquitectura de la raíz de plantas silvestres, mutantes y transgénicas de 

Arabidopsis con niveles alterados en AMP1.  

Las mutaciones en AMP1 causaron una baja producción de semillas con 

alteraciones en la testa que correlaciona con una germinación retardada, hojas 

con menor formación de tricomas y raíces cortas con una mayor producción de 

pelos radiculares anormales. El análisis de la expresión de construcciones 

genéticas relacionadas con distintas vías hormonales: citocininas (TCS::GFP), 

auxinas (DR5:uidA) y ácido abscísico (pABI4:uidA) indicaron que el fenotipo 

radicular de amp1 es independiente de la señalización de citocininas y auxinas e 

implica cambios en la respuesta al ácido abscísico. Por otro lado, al comparar el 

crecimiento de plántulas silvestres, mutantes amp1 y líneas que sobre-expresan 

AMP1 in vitro y en suelo, se registró un papel positivo de AMP1 en la acumulación 

de biomasa, en el que las plantas sobre-expresoras desarrollan raíces primarias 

más largas y con mayor densidad y número de raíces laterales, mientras que el 

suministro de sacarosa restableció el crecimiento de la raíz primaria en las líneas 

mutantes, aspecto relacionado con cambios en la dinámica estomática. Nuestros 

resultados contribuyen al entendimiento de las funciones que desempeña AMP1 

en el desarrollo vegetal, la reproducción, el metabolismo y la arquitectura de la 

raíz, y sus posibles aplicaciones en el campo de la biotecnología agrícola. 
 
Palabras clave: Estoma, Azúcar, ABA, Raíz, Semillas.  

 

 

 

 

 



 

2 
 

2. ABSTRACT 

ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 (AMP1) encodes a putative glutamate-

carboxypeptidase involved in embryo development, plant growth, and 

phytohormone homeostasis. In this work, the mutations of AMP1 show a low seed 

production with a defective seed coat formation, which correlates with a retarded 

germination, decreased production of trichomes on leaves and short primary roots 

with increased ratio of abnormal root hairs.  

Expression analyses of hormone-related gene constructs TCS::GFP, 

DR5:uidA, and pABI4:uidA indicated that slow root growth is likely independent of 

cytokinin and auxin signaling and involves changes in abscisic acid 

responsiveness. On the other hand, by comparing the growth of Arabidopsis wild-

type, amp1 mutants, and AMP1-overexpressing seedlings in vitro and in soil, a 

positive role of AMP1 in biomass accumulation was discovered. AMP1-

overexpressing plants had longer primary roots and increased lateral root number 

and density than the WT, while sucrose supplementation restored primary root 

growth in amp1 mutants, which suggests that AMP1 plays an important role in 

carbon assimilation via the regulation of stomata cell guard functioning. These 

data help to explain the pleiotropic functions of AMP1, possibly acting in a sugar-

dependent manner for regulation of root architecture, biomass accumulation, and 

seed production. 
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3. INTRODUCCIÓN 

Las plantas son los productores primarios de los ecosistemas, participan en 

la retención de agua en el suelo, contribuyen a regular la temperatura ambiental y 

producen el oxígeno necesario para varias formas de vidas en el planeta, 

incluyendo la nuestra. Asimismo, impactan sobre el entorno social al ser la 

principal fuente de alimento para el hombre y utilizarse con propósitos decorativos 

o como materias primas en la elaboración de una infinidad de productos. 

En el reino Plantae se incluyen organismos eucariotas que convierten la 

energía lumínica en energía química, que es almacenada en forma de azúcares 

mediante la fotosíntesis. De manera general, los vegetales poseen organelos 

llamados cloroplastos, especializados en la producción o almacenamiento de 

azúcares; paredes celulares hechas de celulosa y vacuolas que les permiten 

regular la turgencia celular. Los organismos fotosintéticos surgieron en 

ecosistemas acuáticos y colonizaron la tierra hace aproximadamente 1 billón de 

años; se cree que Charophyta algae, un alga verde de vida libre, originó primero a 

las briófitas, después aparecieron las traqueófitas, con sistemas vasculares y 

finalmente las plantas con semillas, esta última considerada como una adaptación 

para hacer posible la reproducción y la diseminación de la progenie, las cuales a 

su vez diversificaron en i) Gimnospermas, plantas con semillas desnudas y ii) 

Angiospermas, plantas con flores y semillas cubiertas (Ishizaki, 2017). Las 

angiospermas son el grupo más abundante, adaptado a todos los hábitats y 

donde se encuentran las especies de interés agrícola.  

Desde su aparición el hombre ha estado en contacto con estos seres vivos, 

aprendió cuales podía comer, utilizar como herramientas, casa, protección, etc. 

Sin embargo, la domesticación y probablemente los primeros esbozos de estudios 

sobre estos organismos surgieron con la invención de la agricultura y la medicina 

ancestral. Sin embargo, fue hasta el siglo VIII A.C. que se establece la botánica, 

ciencia que estudia la estructura, características, propiedades y las relaciones de 

los vegetales y sus procesos vitales. Desde sus inicios y durante varios siglos 

posteriores, el principal objetivo del estudio de las plantas fue conocer las 

especies existentes, diferenciarlas, clasificarlas e identificar aquellas con 

propiedades medicinales. Se tomó un curso distinto hasta que aparecieron los 
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estudios de Mendel sobre la herencia, dando así un giro para entender los 

mecanismos que regulaban los fenotipos y adaptaciones vegetales a partir de la 

utilización de organismos modelo. Esto permitió que especies modelo como 

Arabidopsis thaliana, al ser de fácil manipulación en el laboratorio debido a su 

tamaño pequeño y ciclo de vida corto, dieran paso a la era de la biología 

molecular, que revolucionó el conocimiento en las áreas de genética, fisiología y 

genética desde la década de 1980 hasta nuestros días (Meyerowitz, 2001). 

Actualmente se considera que las plantas perciben cambios ambientales y 

modifican su expresión génica a través de diversas vías de señalización para 

optimizar su crecimiento y desarrollo y asegurar de esta manera su supervivencia 

y la de su progenie. Dentro de los factores externos que afectan el desarrollo 

vegetal se encuentran la disponibilidad de luz, agua y nutrientes, la temperatura, 

los niveles de CO2 y la presencia de otros organismos que compiten por los 

recursos y/o establecen relaciones bióticas. Esto hace necesario que el 

crecimiento vegetal se ajuste a la disponibilidad de recursos a través de la 

integración de señales que convergen en la modulación del metabolismo y 

balance hormonal para mantener la homeostasis.  

Los azúcares o glúcidos se utilizan como componentes estructurales, 

fuente de energía y como moléculas de señalización (Sakr et al., 2018). Su 

metabolismo depende de la vía de señalización del ácido abscísico (ABA, por sus 

siglas en inglés), una hormona sesquiterpenica que se produce cuando la planta 

crece bajo condiciones de alta salinidad, temperaturas extremas o limitación en la 

disponibilidad de agua. El ABA actúa como un regulador negativo de la 

germinación, el crecimiento de la raíz primaria, la formación de raíces laterales y 

biogénesis de estomas, causantes de una disminución en la fijación de CO2, la 

división celular y disminución en la expresión de genes relacionados con la 

fotosíntesis. Por otro lado, la proteína ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 

(AMP1) desempeña un papel clave en la regulación del desarrollo vegetal en 

Arabidopsis, ya que regula negativamente los niveles de ABA, pero se desconoce 

si esta relación antagónica le permite influir sobre el metabolismo y/o señalización 

de azúcares. 
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El presente trabajo aporta información acerca de cómo el gen AMP1 al 

modular la respuesta al ABA, regula la captación del CO2 impactando así en el 

desarrollo de la planta y su rendimiento tanto en biomasa como en la producción 

de frutos en Arabidopisis, siendo la mejoría de estos parámetros de gran interés 

para la agricultura. 

4. ANTECEDENTES 

4.1. Organismo modelo: Arabidopsis thaliana  

Arabidopsis es una planta endémica de Europa, África y Asia que fue descrita 

por primera vez en el siglo XVI por Johannes Thal, apellido del cual se acuñó el 

epíteto thaliana. Se trata de una angiosperma, dicotiledónea, perteneciente al 

grupo de las Brasicáceas, sin interés comercial, pero emparentada con especies 

como el nabo y la mostaza (Meyerowitz, 1987). Es herbácea y anual, con una 

altura máxima de 40 cm; muestra dos tipos de hojas: i) basales que forman una 

roseta pegada al suelo de donde emerge el tallo y ii) caulinares distribuidas 

alrededor del tallo; inflorescencias en forma de racimos; flores hermafroditas de 

color blanco, formadas por cuatro pétalos y cuatro sépalos; su fruto es una silicua 

(fruto simple formado por dos o más cárpelos) que contiene aproximadamente 30 

semillas de color café distribuidas en dos líneas paralelas (Hoffmann, 2002). Se 

introdujo cómo organismo modelo en 1907 por Friedrich Laibach en Stransburgo 

gracias a su tamaño diminuto y ciclo de vida corto (6 semanas), posteriormente se 

caracterizó su genoma, compuesto de aproximadamente 120 Mb distribuido en 5 

cromosomas (Lloyd et al., 1986; Meyerowitz, 2001). 

4.1.1 Ciclo de vida 

El ciclo de vida de Arabidopsis después de la germinación, consta de dos 

etapas: i) etapa vegetativa y ii) etapa reproductiva, la primera abarca desde la 

germinación hasta que el meristemo del follaje genera un tallo principal y la etapa 

reproductiva inicia con la aparición del meristemo floral hasta la senescencia (Fig. 

1).  

4.1.1.1 Etapa vegetativa 

La germinación inicia con la imbibición de la semilla que consiste en la 

hidratación de su superficie; durante la maduración de la semilla se acumulan 
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compuestos de almacenamiento y ABA, esta hormona mantiene a la semilla en un 

estado de latencia, pero la hidratación ocasiona su inactivación por hidroxilación 

conduciendo a la reactivación del metabolismo. La movilización de los 

compuestos de almacenamiento como carbohidratos, lípidos y proteínas a través 

de la respiración impulsan el crecimiento del eje embrionario con la consecuente 

propulsión de la radícula a través de los distintos tejidos de la semilla permitiendo 

la salida del embrión en 48 horas aproximadamente (Finch-Savage y Leubner-

Metzger, 2006). 

Cuando la semilla germina, el metabolismo del embrión será heterótrofo 

hasta que se establece la fotosíntesis y se producen carbohidratos para nutrirse, 

crecer y enfrentar las condiciones adversas del ambiente. Los compuestos 

almacenados son limitados, por lo que la semilla deberá sensar si las condiciones 

son favorables para la germinación o de lo contrario su sobrevivencia podría verse 

afectada. Aunque la imbibición dirige a la degradación de ABA, si hay presencia 

de patógenos, altas temperaturas o estrés osmótico la testa induce la biosíntesis 

de novo de ABA (Toh et al., 2008; Lee et al., 2010), conduciendo a la semilla a un 

proceso de adaptación ecológica conocido como dormancia, hasta que las 

condiciones ambientales sean adecuadas (Bewley, 1997). 

En condiciones de oscuridad, después de la germinación el embrión 

agotará los compuestos de reserva para elongar el hipocótilo hasta encontrar una 

fuente de luz. En cambio, en presencia de luz el embrión tarda aproximadamente 

cuatro días en salir de la semilla (Boyes et al., 2001), los cotiledones se abren, se 

restringe el crecimiento del hipocótilo y se establece la fotosíntesis en los 

cotiledones (Cosgrove, 1994; Quail et al., 1995), lo cual le permite a la plántula 

producir carbohidratos e iniciar el desarrollo del sistema aéreo y el sistema 

radicular (Von Arnim y Deng, 1996).  

El sistema radicular de Arabidopsis comprende una raíz primaria, raíces 

laterales y pelos radiculares; su desarrollo es esencial ya que provee nutrientes, 

agua y anclaje al suelo, además de mediar interacciones con microorganismos. 

Con el inicio de la fotosíntesis se transporta sacarosa a la radícula embrionaria 

reactivando el meristemo radicular (RAM, por sus siglas en inglés root apical 
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meristem), convirtiéndola así en una raíz primaria con capacidad de crecimiento 

(Kircher y Schopfer, 2012).  

La raíz primaria está dotada de una gran plasticidad para responder a 

factores extrínsecos como disponibilidad de nutrientes y presencia de 

microorganismos, permitiéndole modificar su diámetro, el rango y dirección de 

crecimiento, así como la formación de raíces laterales y la densidad y tamaño de 

los pelos radiculares, aspectos que en conjunto son conocidos como arquitectura 

del sistema radicular (Slovak et al., 2016), la cual es dependiente de la actividad 

del RAM, constituido por 2-4 células con una actividad mitótica mínima, conocido 

como centro quiescente (QC) rodeado de un nicho de células iniciales con una 

tasa alta de división celular, cuyas hijas originan las distintas capas: epidermis, 

córtex, endodermis, periciclo y haz vascular (de Smet et al., 2015). 

En el follaje, el meristemo apical (SAM, por sus siglas en inglés: shoot 

apical meristem) inicia la formación de novo de las hojas dispuestas desde el 

centro hacia la periferia, formando una roseta. Las hojas tienen una estructura 

diferente a los cotiledones, una de las diferencias más notables es que en su 

epidermis se muestran prolongaciones tubulares con tres bifurcaciones, 

denominadas tricomas, cuyas funciones incluyen la atracción de polinizadores a 

través de la emisión de substancias volátiles, proteger a la planta de la luz UV, de 

la depredación y herbivoría (Wagner et al., 2004). 

La planta coordina el crecimiento de ambos sistemas a través del 

transporte por el haz vascular de nutrientes y hormonas; la raíz induce la síntesis 

de hormonas que informan al follaje si hay suficiente agua y nutrientes, mientras 

el follaje transloca reservas de carbohidratos para incrementar su tamaño y la 

captación de agua y nutrientes (Ko y Helariutta, 2017). 

4.1.1.2 Etapa reproductiva 

Aproximadamente a los veintiséis días después de la germinación, el SAM se 

convierte en meristemo floral ocasionando la emergencia de la primera 

inflorescencia y la formación de ramificaciones en el tallo. Este suceso marca la 

transición del desarrollo vegetativo al reproductivo, siendo un evento determinante 

para la producción de semillas. Esta transición es acelerada por largos periodos 
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de frio (vernalización) y la deficiencia de nutrientes (Simpson y Dean et al., 2002). 

Para iniciar la producción de las semillas, en las flores ocurre una doble 

fertilización: una célula espermática se fusiona con la célula huevo del óvulo 

produciendo una célula diploide, el cigoto y otra célula espermática se fusiona con 

la célula central ovárica produciendo una célula triploide, el endospermo (Lopes y 

Larkins, 1993; Faure et al., 2002). El cigoto formará el embrión y el endospermo 

se encargará de nutrirlo durante gran parte de su desarrollo, mientras que los 

tegumentos ováricos formaran una capa de protección para ambas estructuras 

denominada testa. Al proceso de formación de la semilla se le denomina 

embriogénesis y se divide en dos etapas: i) morfogénesis y ii) maduración, en la 

primera se establece el cuerpo del embrión y en la segunda se gana en biomasa y 

se acumulan macromoléculas de reserva. 

Durante la morfogénesis, el cigoto manifiesta ciclos variados de división 

celular que delimitan la organización básica del cuerpo de la planta. La primera es 

una división asimétrica, que establece el patrón de crecimiento apical-basal; la 

célula apical forma el embrión y la basal a la hipófisis y el suspensor. La hipófisis 

dará origen al centro quiescente y el suspensor llevará nutrientes provenientes de 

los tegumentos ováricos. Para establecer el patrón de crecimiento radial, el 

embrión experimenta divisiones transversas y periclinales que formaran los tejidos 

primarios: el protodermo, el tejido precursor de córtex-endodermis y el 

procambium (Capron et al., 2009). Las divisiones continúan hasta formar el SAM, 

cotiledones, hipocótilo, radícula y RAM (Laux y Jürgens, 1997).  

La segunda etapa del desarrollo de la semilla, la maduración, se caracteriza 

por una acumulación de ABA, síntesis de proteínas de almacenamiento como 

albúminas y globulinas (Galland et al., 2014) y proteínas que le permiten adquirir 

resistencia a la desecación y llevar a cabo el plegamiento correcto de otras 

proteínas necesarias durante la germinación (Kamisugi y Cuming, 2005). Dentro 

de este grupo de proteínas se encuentran las LATE EMBRIOGENESIS 

ABUNDANT (LEA), que protegen las membranas celulares y estabilizan cristales 

de azúcar dentro de las semillas (Wolkers et al., 2001; Chakrabortee et al., 2012) 

y proteínas de choque térmico (HSP) que funcionan como chaperones 

moleculares (Méndez-Ferreira et al., 2013). 
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Todos los tejidos tienen una longevidad definida, por ello, al terminar la 

producción de semillas, se entra a la fase final del desarrollo, la senescencia, un 

proceso de muerte celular programada caracterizado por la activación de 

procesos degenerativos como la degradación de clorofila y la necrosis (Skubacz 

et al., 2016). La senescencia está regulada por el ambiente y señales endógenas, 

de manera natural se induce por la edad, a través de reguladores de crecimiento, 

pero altas temperaturas, deshidratación, déficit de nutrientes o infección por 

patógenos pueden inducirla de manera prematura. 

 
Figura 1. Ciclo de vida de Arabidopsis. La etapa vegetativa inicia con la 
germinación, después de 4 días el embrión sale completamente de la testa, los 
cotiledones se abren y establecen la fotosíntesis para producir sacarosa y 
promover el desarrollo de hojas, incrementando la superficie expuesta a la luz. 
Cuando las plántulas alcanzan ciertos niveles de sacarosa se induce la floración 
iniciando con ello la etapa reproductiva, durante esta etapa los asimilatos son 
utilizados para promover el desarrollo de los órganos reproductivos y la 
producción de semillas, lo cual ocasiona que se inicie la senescencia de las hojas, 
finalmente al terminar la producción de frutos, todos los órganos finalizan su 
desarrollo. DDG: días después de la germinación. 

 

4.2. Fotosíntesis 

La principal fuente de energía en el planeta es la energía solar, pero esta no 

puede ser directamente aprovechada por todos los organismos, entra a las 

cadenas tróficas a través de un proceso biológico realizado desde hace millones 
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de años por algunas bacterias y las plantas denominado fotosíntesis, el cual 

comprende varias reacciones acopladas que emplean la luz para convertir 

moléculas inorgánicas: dióxido de carbono (CO2) y agua (H2O), en moléculas 

orgánicas asimilables para todos los seres vivos (Blankenship 2014; Johnson, 

2016; Shevela et al., 2019). Existen dos tipos de fotosíntesis, la anoxigénica que 

involucra solo un centro de reacción y la oxigénica que usa dos centros de 

reacción y produce oxígeno (O2) realizadas por bacterias purpuras y verdes del 

azufre y por cianobacterias, respectivamente (Martin et al., 2017). A continuación, 

se describirá la fotosíntesis oxigénica desempeñada por los organismos 

vegetales, que se especula adquirieron la capacidad de llevarla a cabo por un 

evento endosimbiótico ocurrido hace aproximadamente 1.5 billones de años, en el 

cual una bacteria fotosintética oxigénica (una cianobacteria), se asoció con una 

célula anaerobia heterótrofa originando un orgánulo vegetal con capacidades 

fotosintéticas denominado cloroplasto (Margulis, 1981; Margulis y Fester 1991). 

4.2.1. Estructuras fotosintéticas vegetales 

Aunque hay reportes de fotosíntesis en varios órganos del sistema aéreo 

como los tallos, flores y frutos (Hu et al., 2012; Ávila et al., 2014), los principales 

órganos fotosintéticos son las hojas, que además de tener una disposición que 

permite absorber la mayor cantidad de luz, poseen células especializadas para 

captar CO2. La hoja es un órgano laminar unido al tallo a través de un eje 

cilíndrico llamado peciolo, presenta varias capas celulares distribuidas como se 

muestra en la Fig. 2, protegidas por una impermeable cerosa conocida como 

cutícula; las epidérmicas le brindan soporte y median las interacciones con el 

ambiente, mientras que en el mesófilo se encuentran las células que realizarán la 

fotosíntesis. 
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Figura 2. Estructura de la hoja. A) Las hojas elípticas de Arabidopsis unidas al 
tallo por el peciolo, son los principales tejidos fotosintéticos, en su nervadura 
formada de tejidos vasculares se carga la sacarosa para transportarla a los 
órganos heterótrofos. B) Capas celulares de la hoja resguardadas por la cutícula, 
del anverso al envés: epidermis superior cuyas células pavimentadas pueden 
diferenciarse en tricomas, mesófilo, células destinadas únicamente a la 
realización de la fotosíntesis, la epidermis inferior media el intercambio gaseoso a 
través de las células guardianas que regulan la apertura de los estomas. 
Modificado de Prado y Maurel (2013). 

 

Las células del mesófilo poseen alrededor de cien cloroplastos, cada uno 

constituido por dos membranas, una interna y otra externa; hacia dentro 

encontramos el estroma que contiene las enzimas necesarias para la fijación de 

CO2, ADN, ribosomas, gránulos de almidón entre otras sustancias; y por vesículas 

llamadas tilacoides donde se encuentran los pigmentos, las proteínas de la 

cadena transportadora de electrones y la ATP sintasa.  

4.2.2. Pigmentos vegetales 

Los pigmentos son sustancias que contienen un grupo funcional cromóforo, 

formado por un sistema de electrones conjugados que absorben cuantos de 

energía en ciertas longitudes de onda. El principal pigmento en plantas superiores 

es la clorofila, aunque también hay carotenoides que absorben la luz azul y roja o 

la verde, respectivamente. La clorofila se encarga de absorber la energía 

necesaria para la realización de la fotosíntesis, mientras los carotenoides disipan 

el exceso de energía de longitudes de onda corta que ocasionan la formación de 

especies reactivas de oxígeno (ROS, por sus siglas en inglés Reactive Oxygen 

Species) para prevenir el daño a estructuras que participan directamente en las 

reacciones fotosintéticas (Croce et al., 1999), el papel de los pigmentos 

accesorios es clave para el desarrollo de la planta, se ha visto que la sobre-

expresión de genes relacionados con estos incrementa la acumulación de 

biomasa (Kaiser et al., 2019). Todos los pigmentos vegetales tienen como 

precursores biosintéticos a los isoprenoides, cabe mencionar que estos también 

son precursores de algunas fitohormonas, como es el caso de las giberelinas y 

ABA (Schwarz et al., 2015). 
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4.2.3. Captación de CO2 

Las plantas manifiestan un profuso intercambio de gases con el ambiente; 

inlcuyendo la entrada de CO2 y la salida del O2 que se produce durante la 

fotosintesis. Los estomas son pequeños orificios de 4 µm ubicados en la 

epidermis del envés de las hojas. Aunque la evidencia fósil indica que estas 

estructuras inicialmente no participaban en la fotosíntesis, sino en la dispersión de 

esporas, en las plantas vasculares han co-evolucionado con los tejidos vasculares 

para coordinar la captación de agua (Brodribb y Scott, 2017). La apertura y la 

densidad estomática establecen la conductancia de la hoja, que mide el índice de 

intercambio gaseoso, según algunos autores este es el factor determinante en la 

eficiencia fotosintética (Franks y Beerling, 2009).  

4.2.3.1. Apertura estomática 

Los cambios en la turgencia de dos células dispuestas alrededor del estoma 

denominadas células guardianas, modulan su apertura a través de cambios 

osmóticos en respuesta a componentes ambientales y endógenos, ocasionando 

la entrada o salida de iones, lo cual conduce a la apertura o cierre, 

respectivamente. 

Los factores externos que regulan la dinámica estomática son: la luz, la 

temperatura, la concentración de CO2, la disponibilidad de agua y la presencia de 

patógenos. En la oscuridad, la planta no fija CO2 por lo que sus estomas se 

cierran, la luz en cambio actúa como un regulador positivo de la apertura 

estomática al inducir la entrada de iones para facilitar el intercambio gaseoso 

durante la fotosíntesis (Kinoshita et al., 2001). Por otro lado, en respuesta a altas 

temperaturas, altas concentraciones de CO2 y la presencia de patógenos, los 

estomas se cierran para evitar la pérdida de agua, y la entrada de 

microorganismos potencialmente dañinos.  

El cierre de estomas permite a la planta responder de manera oportuna 

ante las situaciones anteriormente mencionadas, para lograrlo utiliza como 

principal estrategia el cambio de potencial en la membrana a través de canales 

iónicos y bombas de protones. La luz azul activa la H+-ATPasa de la membrana 

en las células guardianas conduciendo a la hiperpolarización y permitiendo la 

entrada de iones potasio (K+) a través de los canales potassium channel in 
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Arabidopsis thaliana 1 (KAT1), potassium channel in Arabidopsis thaliana 2 

(KAT2) y Arabidopsis thaliana K+ transporter 1 (ATK1). La entrada de estos 

cationes es balanceada con iones cloruro (Cl-) y nitrato (NO3-) o con malato2- y la 

consecuente entrada de agua ocurre por acuaporinas (Fig. 3A) (Daszkowska-

Golec y Szareijo, 2013).  

Condiciones ambientales adversas inducen la biosíntesis de ABA, 

regulador maestro del cierre estomático, situación que podría datar desde hace 

unos 400 millones de años, como indica la capacidad para cerrar los estomas de 

las licofitas, cuyo origen ocurrió en esa edad geológica (Brodribb y McAdam, 

2011; Cai et al., 2017), de manera un poco más reciente también se ha 

identificado al ácido jasmónico (JA, por sus siglas en inglés Jasmonic Acid), 

hormona inducida en respuesta al ataque de herbívoros (Katsir et al., 2008) como 

inductor del cierre de estomas. Ambas hormonas incrementan los niveles de 

calcio (Ca2+) en el citosol despolarizando la membrana y ocasionando la salida de 

K+ a través de los guard cell outwardly rectifying K+ channel (GORK) (Hosy et al., 

2003; Föster et al., 2018). Se han sugerido a las ROS y al óxido nítrico (NO, por 

sus siglas en inglés Nitric Oxide) como los efectores de los cambios en los niveles 

de Ca+2 en respuesta a ABA y JA. Además de la salida de K+, ABA y JA también 

activan los canales de eflujo de Cl- slow anion channel-associated 1 (SLAC1) 

mediante cinasas dependientes de calcio (CDK), la salida de estos cationes y 

aniones causa la perdida de turgencia en las células guardianas (Fig. 3B). El 

papel de las otras fitohormonas en la regulación del comportamiento estomático 

no es muy claro, tanto las citocininas (CK), las auxinas, giberelinas y el etileno 

regulan de manera ambigua el movimiento estomático y la mayoría de las veces 

los efectos se deben a las interacciones de ABA con estas hormonas (Dodd, 

2003).  
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Figura 3. Dinámica estomática. A) La luz conduce a una hiperpolarización de la 
membrana al activar una bomba de protones permitiendo la entrada de K+ a 
través de los canales: KAT1, KAT2 y ATK1, para equilibrar las cargas positivas 
entran iones Cl- mediante SLAC1, así como agua por acuporinas para llegar al 
equilibrio osmótico. B) Bajo condiciones de estrés la planta induce el cierre de los 
estomas mediante las fitohormonas ABA y AJ que inducen la producción de ROS 
y NO, respectivamente, incrementando de esta manea los niveles de Ca++, lo cual 
ocasiona la salida de K+ a través del canal GORK, por otro lado los niveles de 
Ca++ también activan CDK´s que inhiben a los SLAC1. ABA es sintetizado en la 
vasculatura y entra a las células guardianas a través del transportador ABCG22. 

 

Cabe mencionar que el comportamiento de las células guardianas es muy 

distinto de las células del mesófilo, tanto sus perfiles de expresión génica como su 

metabolismo se encuentran acoplados a una alta demanda energética, transporte 

iónico y producción de ROS. Estas células, aunque realizan fotosíntesis y fijan el 

CO2 en triosas fosfato, también expresan fosfoenolpiruvato (PEP) carboxilasa 

para fijarlo en forma de malato, muestran un incremento en el número de 

mitocondrias y favorecen la glicolisis y la respiración sobre la síntesis de sacarosa 

y almidón (Daloso et al., 2017), estas modificaciones le permiten responder rápida 

y eficientemente a fluctuaciones en el ambiente. 
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4.2.3.2. Densidad estomática  

La correcta colocación de cada estoma en las hojas posibilita un intercambio 

de gases eficiente entre la planta y la atmosfera. La densidad estomática se 

define como el número de estomas por hoja y es determinada genéticamente en 

respuesta a las condiciones ambientales. La epidermis es una capa celular que 

funciona como barrera protectora para los órganos vegetales, incluyendo las 

hojas; solo a través de los estomas puede haber comunicación entre la planta y la 

atmosfera. En el envés, las células totipotenciales del protodermo (tejido 

precursor de la epidermis) se diferencian en dos tipos: i) células de pavimento y ii) 

células madre meristemoides (MMC, por sus siglas en inglés meristemoid mother 

cell). En el linaje estomático, la MMC prolifera para convertirse en una célula 

madre que después se divide para producir dos células guardianas.  

La distribución de las células pavimentadas y las células guardianas para 

mantener un balance entre la perdida de agua y la fotosíntesis, es de por lo 

menos una célula pavimentada entre cada estoma (Fig. 4). El destino celular del 

protodermo se determina por la expresión diferencial de factores de transcripción 

de la familia bHLH, en este caso regulados por péptidos de secreción que se 

transducen por cascadas de proteínas cinasa activadas por mitógenos (MAPK). 

La cascada de las MAPK es una vía conservada que se activa en respuesta a 

estímulos externos como presencia de patógenos, estrés osmótico u oxidativo 

para regular procesos del desarrollo a través de la división celular asimétrica 

(Nakagami et al., 2005). La amplificación de la señal se lleva a cabo a través de 

fosforilaciones de proteína a proteína, el estímulo es percibido por un receptor tipo 

cinasa que fosforila al primer elemento del módulo, la cinasa de la cinasa de la 

MAPK (MAPKKK) activándola para fosforilar al segundo elemento, la cinasa de la 

MAPK (MAPKK) que a su vez fosforila a la MAPK, la cual finalmente fosforilará a 

un factor de transcripción para regular distintos programas del desarrollo (Xu y 

Zhang, 2015).  

Las células del mesófilo secretan al EPIDERMAL PATTERNING FACTOR 9 

(EPF9)/STOMAGEN que actúa en el protodermo para formar células 

pavimentadas mientras que para establecer el linaje estomático, se secretan 

EPIDERMAL PATTERNING FACTOR 1 (EPF1) y EPIDERMAL PATTERNING 
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FACTOR 2 (EPF2), ambos péptidos son percibidos por los receptores tipo cinasa 

TOO MANY MOUTHS (TMM), ERECTA (ER) y ERECTA LIKE 1 (ERL1) para 

activar la vía de MAPK formada por YODA (MAPKKK), MKK4/MKK5 (MAPKK) y 

MPK3/MPK6 (MAPK) para inducir la división celular y fosforilar a SPEECHLESS 

(SPCH), factor transcripcional que regula la iniciación del linaje estomático, por su 

parte la proliferación y la diferenciación son determinadas por los factores 

transcripcionales MUTE y FAMA, respectivamente (Dong y Bergmann, 2010). La 

cascada puede ser inhibida a través de la desactivación de las MAPK por protein 

fosfatasas de la familia PP2C (Leung et al., 2006; Umbrasaite et al., 2010), esta 

regulación negativa ocurre de manera natural para que la célula MMC prolifere y 

se convierta en una célula madre guardiana. Es por esto que la pérdida de función 

de la vía YODA- MKK4/MKK5- MPK3/MPK6 conduce a la formación de clusters 

de estomas mientras que la ganancia forma únicamente células pavimentadas. 

Además de regular la apertura, ABA y JA también afecta la densidad estomática 

al inhibir la expresión de SPCH, MUTE y FAMA (Tanaka et al., 2013; Han et al., 

2018).  

 
Figura 4. Biogénesis de estomas. A) La percepción de los péptidos de secreción 
EPF1 y EPF2 por los receptores tipo cinasa TMM, ER y ERL1 activan una 
cascada de MAPK para fosforilar al factor de transcrpción SPCH y establecer el 
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linaje estomático. B) La división del protodermo produce una célula hija que recibe 
la señal de EPF9, secretado por las células del mesófilo para prevenir la 
fundación del linaje estomático y producir células pavimentadas (CP), mientras 
que en la otra hija se convierte en una célula madre meristemoide (CMM), la 
expresión del factor de transcripción MUTE promueve la proliferación de esta 
célula, dando paso al establecimiento de la célula meristemoide (CM), cuya 
diferenciación en célula madre guardiana (CMG) es regulada por la expresión de 
FAMA. Finalmente, la CMG se divide produciendo dos células guardianas que 
modularan el intercambio gaseoso.  

 

4.2.4. Absorción y transporte de agua 

El sistema vascular cuenta con tejidos especializados que utilizan un gradiente 

de tensión para transportar agua contra la gravedad desde el sistema radicular 

hasta el sistema aéreo (Zimmermann, 1983). Está conformado por células 

enucleadas que forman un tejido conocido como floema, que transporta 

principalmente la sacarosa producida por la fotosíntesis, lo cual crea una presión 

osmótica mayor que la atmosférica, permitiendo la absorción de agua del suelo y 

el direccionamiento del flujo hacia arriba a través de un tubo conductor formado 

por células muertas denominado xilema (Heo et al., 2017). Estructuralmente el 

haz vascular muestra en el centro al xilema, flanqueado por dos líneas de floema 

y de tejido precursor de ambos tipos celulares (de Rybell et al., 2014).  

El procambrium, tejido primario establecido desde la etapa globular 

embriogénica (Moller et al., 2017), después de la germinación se puede 

diferenciar en xilema y floema, las células madre del procambium se dividen 

periclinalmente para producir las células precursoras, que incluyen una célula del 

procambium y una célula precursora cribosa, esta última se divide nuevamente 

originando el protofloema y metafloema (Rodriguez-Villalon, 2016). El destino de 

floema es establecido por la expresión de CLAVATA 3 (CLV3)/EMBRYO 

SURROUNDING REGION 25 (CLE25) (Ren et al., 2019). Además, para mantener 

la identidad de las células madre del haz vascular, las células del floema secretan 

un péptido denominado TRACHEARY ELEMENT DIFFERENTIATION 

INHIBITORY FACTOR (TDIF) que induce la expresión de WUSCHEL-LIKE 

HOMEOBOX4 (WOX 4) en las células del procambium para promover su división 

y evitar su diferenciación (Fukuda y Ohashi-Ito, 2018). Por su parte las células del 

procambium se diferencian en xilema de manera dependiente de las auxinas, las 
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CK y los factores transcripciones HOMEODOMAIN-LEUCINE ZIPPER Class III 

(HD-ZIP III) conformados por PHABULOSA (PHB), REVOLUTA (REV), CORONA 

(CNR) y ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX 8 (ATHB8) (Fábregas et al., 

2015), los cuales inducen la biosíntesis de las CK para incrementar la expresión 

de PIN-FORMED 7 (PIN7), un transportador de influjo de auxinas en las células 

adyacentes para expulsar a las auxinas y crear un dominio de CK para promover 

la diferenciación en metaxilema. Las células con altos niveles de auxinas inducen 

la expresión de ARABIDOPSIS HISTIDINE PHOSPHOTRANSFER PROTEIN 6 

(AHP6) para bloquear la transducción de la vía de las CK y de esta manera que el 

procambium se diferencie en protoxilema. Recientemente Hao y Cui (2015) 

reportaron que SHORT ROOT (SHR), participa en la diferenciación del 

procambium al inducir la expresión del microRNA 165A (miR165A) y microRNA 

166B (miR165B), que dirigen a los transcritos de los HD-ZIP III a su degradación 

(Mallory et al., 2004). Para convertirse en elementos conductores del xilema o 

traqueidas, las células del protoxilema sufren de una muerte celular programada 

regulada por la expresión de VASCULAR-RELATED NAC DOMAIN 7 (VND7) 

(Yamaguchi et al., 2008).  

El sistema vascular comunica al sistema radicular con el aéreo, transportando 

el agua obtenida del suelo para la realización de la fotosíntesis, incrementar el 

área del sistema radicular, por un aumento en la formación de raíces laterales y/o 

la longitud o densidad de los pelos radiculares favorecen la absorción de agua. 

Además, la biosíntesis de ABA bajo condiciones de estrés hídrico en el tejido 

vascular para cerrar los estomas y evitar la pérdida de agua por transpiración, es 

también esencial para el equilibrio hídrico en las plantas terrestres (Qin y 

Zeevaart, 1999;Thompson et al., 2000). 

4.2.5. Reacciones de la fotosíntesis 

Las reacciones implicadas en la fotosíntesis históricamente se han dividido 

en dos fases mutuamente dependientes: i) La fase lumínica realizada en los 

tilacoides, cuyo objetivo es producción de ATP y poder reductor, elementos 

necesarios para que ocurra ii) La fase oscura que fijará el CO2 en azúcares en el 

estroma del cloroplasto.  
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4.2.5.1. Fase lumínica  

Durante la fase lumínica la planta obtiene la energía necesaria para romper 

una molécula de agua y producir O2, protones y electrones a través de los 

fotosistemas I y II (PSI y PSII), complejos proteicos situados en la membrana 

interna del cloroplasto; que están formados por: i) un complejo antena, donde 

cientos de moléculas de clorofila captan la luz para excitar los electrones del agua 

y por ii) un centro de reacción, constituido por proteínas que poseen un aceptor de 

electrones, el cual transfiere los electrones para reducir al nicotin adenin 

dinucleótido fosfato (NADP+) a nicotin adenin dinucleótido fosfato reducido 

(NADPH). El O2 es liberado al ambiente y los protones se utilizan para producir la 

fuerza protón motriz necesaria para sintetizar adenin trifosfato (ATP) (Mitchell 

1961; Jagendorf y Uribe, 1966; Allen, 2002).  

Los dos fotosistemas captan simultáneamente la energía luminosa (Nelson y 

Junge, 2015), pero a diferencia del orden indicado en los nombres, primero 

interviene el PSII, excitando los electrones del agua para transferirlos a la 

feofitina, una porfirina presente en la misma clorofila y de ahí a los centros de 

reacción en el siguiente orden: primero a la plastoquinona (PQ), luego al 

citocromo b6f (cytb6f) y finalmente a la plastocianina (PC) (Kok et al., 1970; 

Roelofs et al., 1992; Cramer, 2011; Shen, 2015). Al reducirse esta última, se 

liberan dos protones al lumen del tilacoide que son utilizados por la ATP sintasa 

para fosforilar adenin difosfato (ADP). La PC transfiere sus electrones a la 

ferredoxina del PSI y este a su vez al complejo ferredoxina-NADP+, complejo que 

se une al flavin adenin dinucleotido (FAD) que acepta los dos electrones y reduce 

el NADP+ a NADPH (Fig. 5). 
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Figura 5. Reacciones de la fase lumínica. El PSII capta energía lumínica para 
hidrolizar una molécula de agua liberando O2, protones y electrones. Los 
electrones son transportados a la plastoquinona, citocromo b6f, plastocianina y al 
PSI, el cual está asociado al complejo ferredoxina NAPHP+ donde se reduce el 
NADP+ a NADPH; mientras que los protones son utilizados por la ATP sintasa 
para impulsar la síntesis de ATP. Modificado de Barber (2001) 

 

4.2.5.2 Fase oscura  

Esta fase también se conoce como ciclo de Calvin, involucra un complejo 

enzimático formado por ocho subunidades localizado en el estroma y llamado 

ribulosa-1,5-bifosfato carboxilasa oxigenasa (RuBisCO), como su nombre lo indica 

esta enzima cataliza dos reacciones: su función de carboxilasa utiliza los 

electrones del NADPH para reducir al CO2 a carbohidratos, mientras que como 

oxigenasa participa en la fotorrespiración uniendo una molécula de ribulosa-1,5-

fosfato (RuBP) con O2, esta reacción representa perdida de energía para la planta 

ya que tiene que invertir una molécula extra de ATP en comparación con la 

carboxilación (Andersson y Backlund, 2008). La fotorrespiración tiene lugar 

cuando las altas temperaturas impiden la entrada de CO2, disminuyendo la 

afinidad de RuBisCO por este o cuando la concentración de O2 supera 250 µM, 

debido a que genera una molécula de CO2 para evitar sobre-oxigenación de los 

plastidios. 

La fase lumínica está acoplada a la oscura de tal manera que la primera le 

proporciona ATP y NADPH para la producción de hidratos de carbono y la 

segunda en retroalimentación le regresa ADP y NADP+. Aunque otros procesos 

metabólicos como la glicolisis también pueden generar ATP y NADPH, para evitar 
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que otras señales interfieran la coordinación entre las dos fases de la fotosíntesis, 

la RuBisCO es regulada por las reacciones de luz y de esta manera solo se podrá 

asimilar carbono mientras haya energía lumínica disponible evitando la 

degradación de los carbohidratos. 

Durante la primera etapa de la fase oscura, la RuBisCO une una molécula de 

CO2 a la ribulosa-1,5-bifosfato (RuBP) formando un intermediario de seis 

carbonos inestable que se rompe en dos moléculas de 3-fosfoglicerato (3-PGA) 

(Spreitzer et al., 2002). El 3-PGA es fosforilado por la 3-fosfoglicerato cinasa 

usando una molécula de ATP (proveniente de la fase lumínica) produciendo 1,3-

difosfoglicerato (1,3-BPG), este es reducido por la 3-fosfato deshidrogenasa 

(usando NADPH generado en la fase lumínica) para formar una triosa 3 fosfato, el 

gliceraldéhido 3 fosfato (3-PGA). Cada que entran tres moléculas de CO2 se 

forman seis moléculas de 3-PGA, una de ellas será transportada al citosol para 

producir sacarosa y las otras cinco son utilizadas para regenerar a la RuBP, a 

través de una compleja serie de reacciones enzimáticas que generan 

intermediarios como la fructosa-6-fosfato, eritrosa-4-fosfato, xilulosa-5-fosfato y la 

heluptosa-7-fosfato (Fig. 6). 
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Figura 6. Ciclo de Calvin. La RuBisCO cataliza la unión de la RuBP y el CO2 
formando un compuesto inestable de seis carbonos, el cual se rompe produciendo 
3-PGA, que es fosforilado a 1,3-BPG y después reducido a 3-PGA. Se producen 6 
moléculas de 3-PGA, una es utilizada para la síntesis de sacarosa y las otras 
cinco se usan para regenerar a la RuBP. Modificado de Bari (2004) 

 

4.2.6. Síntesis de sacarosa 

Aunque el producto del ciclo de Calvin es 3-PGA y las células utilizan esta 

molécula para producir a los monosacáridos fructosa (Fru) y glucosa (Glc), se 

considera a la sacarosa, el disacárido formado por estas dos hexosas, como el 

producto final de la fotosíntesis debido a que es el azúcar que se transporta desde 

los tejidos fotosintetizadores hasta los órganos heterótrofos como la raíz.  
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3-PGA es translocado del cloroplasto por un transportador de triosas fosfato 

(TTP) hacia el citosol donde se localizan las enzimas necesarias para la 

biosíntesis de sacarosa. El 3-PGA se usa para producir Glc, esta es fosforilada 

por la HEXOKINASE (HXK) produciendo Glc6P que se convierte en Fru6P por 

acción de una isomerasa; por otro lado, la Glc6P también se puede convertir por 

la intervención de una UGPase en UDPGlc; la sacarosa fosfato sintasa (SPS) une 

Fru6P y UDPGlc para producir sacarosa fosfato (SucP), finalmente la sacarosa 

fosfato fosfatasa (SPP) retira el fosfato resultando en sacarosa y ortofosfato (Pi) 

(Fig. 7). La actividad de la SPS es regulada por la Glc6P y Pi de manera positiva y 

negativa, respectivamente (Stitt y Zeeman, 2012; Ruan, 2014).  

Para transportar la sacarosa desde su sitio de síntesis a los órganos 

heterótrofos, las células del mesófilo la translocan al apoplasto por 

transportadores de eflujo de la familia SWEET, una vez en el apoplasto se carga 

al floema ya sea a través de transporte simplástico, mediante plasmodesmos o 

por transporte apoplástico, que involucra la participación de los transportadores 

de influjo dependientes del pH, los SUCROSE TRANSPORTER/SUCROSE-

PROTON SYMPORTER SUT/SUC, ya que a diferencia de los SWEET son 

simportadores de sacarosa/protón. El floema descarga la sacarosa a los tejidos 

heterótrofos de manera similar a la carga, la saca al apoplasto a través de 

SWEET y del apoplasto pasan vía simplástica o apoplástica mediada por 

SUT/SUC a las células no fotosintéticas (Zakhartsev et al., 2016).  

La sacarosa puede utilizarse para producir biomasa, esqueletos carbonados 

para la síntesis de otros compuestos, generar energía, regular procesos 

osmóticos y actuar como molécula de señalización, para utilizarla se hidroliza por 

sacarosa sintasas (Sus) o invertasas (IN). La deficiencia de carbono y bajos 

niveles de O2 inducen la expresión de las Sus para producir fructosa y UDPGluc y 

usar esta última para la glicolisis. De manera contraria las IN son reprimidas por 

bajos niveles de O2 y responden a hormonas y patógenos produciendo Fru y Glc 

(Koch, 2004), según su localización las IN se dividen en: i) invertasas de pared 

celular (CWIN), relacionadas con la nutrición de los frutos y ii) invertasas 

citoplasmáticas (CIN) (Barnes y Anderson, 2018), que regulan el crecimiento de la 

raíz y las estructuras reproductivas e iii) invertasas vacuolares (VIN), inducidas en 
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respuesta a estrés y para incrementar la turgencia y elongación celular (Ruan, 

2014). 

4.2.7. Cuando la planta no puede realizar fotosíntesis 

La luz es la única fuente de energía para la fotosíntesis por lo que de noche 

las plantas dependen de los metabolitos acumulados durante el día. En presencia 

de luz del 30-50% de los fotoasimilados son convertidos a almidón, que será 

degradado durante la noche para mantener el metabolismo vegetal (Stitt y 

Zeeman, 2012). El metabolismo de almidón es de suma importancia para el 

crecimiento y desarrollo, se ha visto que una movilización deficiente durante la 

noche conduce al secuestro del carbono asimilado afectando así el crecimiento, 

plantas con deficiencia en el metabolismo de este polímero muestran fenotipos 

con disminución del tamaño de roseta (Graf et al., 2010; Reinhold et al., 2011). Un 

proceso tan importante tiene que estar altamente regulado, su síntesis ocurre 

cuando el rango de fijación de CO2 excede el rango de síntesis de sacarosa, que 

depende su utilización y se coordina por la Fruc2,6BP (Stitt, 1990; Villadsen y 

Nielsen, 2001). Altos niveles de Pi producido por la síntesis de sacarosa, inhiben 

al transportador de triosas fosfato provocando su acumulación en el cloroplasto e 

iniciando la síntesis de almidón. Además, la enzima esencial para la síntesis de 

almidón, la AGPasa, es regulada negativamente por la Fruc2,6BP y positivamente 

por la luz conduciendo a su inactividad durante la obscuridad (Hendriks et al., 

2003). 

4.2.7.1. Síntesis de almidón 

El almidón es un polímero de glucosa altamente ramificado formado por 

unidades de amilosa y amilopectina, acumulado en forma de gránulos en 

plastidios como los cloroplastos y los amiloplastos. En los cloroplastos una 

inhibición del transportador de triosas fosfato conduce a una acumulación de 3-

PGA que se condensa en Fru6P, se convierte a Glc6P por acción de la 

PHOSPHOGLUCOSE ISOMERASE (PGI), luego a Glc1P por la 

PHOSPOGLUCOMUTASE (PGM) y finalmente a ADPGlc por la AGPasa. La 

ADPGlc es utilizada como donador del grupo glicosil para elongar cadenas de 

glucosa, los siguientes pasos son catalizados por las sintasas se almidón (SS, por 

sus siglas en inglés starch synthase) y otras enzimas relacionadas con la 
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formación del gránulo (Fig.7). Además de los cloroplastos, existe otro plastidio 

localizado en la punta de la raíz que se especializa en la acumulación de almidón 

para dirigir el gravitropismo de la raíz (Tanimoto et al., 2008; Su et al., 2017). Al 

encontrarse dentro de un órgano no fotosintético, los amiloplastos acumulan 

almidón a partir del metabolismo de la sacarosa transportada a través del floema, 

se convierte en Glc6P y entra al amiloplasto mediante un antiportador de 

protones, se produce Glc1P y la síntesis se realiza como en los cloroplastos 

(Geigenberger, 2011). 

Además de los plastidios también se puede sintetizar almidón de dos maneras 

distintas en el citosol, la primera ocurre cuando hay altas concentraciones de 

sacarosa y está es hidrolizada por la sacarosa sintasa produciendo ADPGlc y la 

segunda es a través del 3-PGA producido por la glicólisis. Todas las células 

contienen la maquinaria enzimática para la síntesis de almidón, sin embargo, las 

células no fotosintéticas no acumulan almidón porque la timidilato sintasa (TS), 

enzima que produce el ATP necesario para la síntesis de almidón requiere al 

folato como cofactor y solo los plastidios cuentan con las enzimas para producir 

ácido fólico y sus derivados (Hayashi et al., 2017).  
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Figura 7. Síntesis de sacarosa y metabolismo de almidón. Las triosas fosfato 
generadas durante el ciclo de Calvin son transportadas al citoplasma, se 
condensan para producir Fru1,6BP que se transforma en: Fru6P, Glc6P y Glc1P, 
la cual es sustrato de la UGPasa para producir UDPGlc que por acción de las 
enzimas SPS y SPP sintetizan sacarosa para la producción de biomasa. Por otro 
lado, cuando el TPT es inhibido por altos niveles del Pi generado por la reacción 
de la UGPasa, las triosas se condensan dentro del cloroplasto formando Fru-6-P 
que se transforma también en Glc6P y Glc1P, está ultima por acción de la 
AGPasa se transforma en ADPGlc para iniciar la síntesis y granulación del 
almidón. Durante la noche cuando la planta no puede realizar fotosíntesis, el 
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granulo de almidón es desestabilizado por la fosforilación de GWD y PWD, 
después SEX4 y LSF2 fosforilan para que puedan acceder las amilasas AMY y 
BAM y el polímero sea degradarlo en maltosa y maltotriosas. Los productos de la 
degradación del almidón son transportados al citoplasma donde al isomerizarse a 
Glc son convertidos a sacarosa. Modificado de Stitt y Zeeman (2012). 

 

4.2.7.2. Formación del gránulo 

La formación del gránulo es un proceso complejo y poco entendido, se origina 

por la cristalización de la estructura secundaria de doble hélice que adopta la 

amilopectina, debe haber una distribución regular de ambos polímeros para 

permitir la cristalización, las SS y las enzimas ramificadoras y derramificadoras se 

encargan de regular dicha distribución. Las SS pueden formar tanto amilosa como 

amilopectina, cuando GRANULE-BOUND STARCH SYNTHESIS (GBSS) une 

ADP-Glc al grupo aceptor se produce amilosa, un polímero lineal poco ramificado, 

en cambio, si la unión corre a cargo de las SSI-III se sintetizará un polímero 

ramificado cada treinta residuos conocido como amilopectina. Por su parte las 

BRANCHING ENZYMES (BE) y DEBRACHING ENZIMES (DBE) ramifican y 

desramifican la cadena, respectivamente, en caso de que alguno de los polímeros 

represente un impedimento estérico para la formación del gránulo. La SS IV es 

clave para la formación y morfología del gránulo, utiliza maltodrextrinas como 

cebador para iniciarlo (Roldan et al., 2007; Nakamura, 2015; Lu et al., 2018) 

mientras que el número de gránulos por cloroplasto es regulado por PROTEIN 

TARGETING TO STARCH 2 (PST2), PROTEIN TARGETING TO STARCH 3 

(PTST3), PLASTIDIAL PHOSPHORYLASE (PHS1), MAR-BINDING FILAMENT 

PROTEIN (MFP1) y MYOSIN-RESEMBLING CHLOROPLAST PROTEIN (MRC) 

(Malinova et al., 2017; Seung et al., 2017; Seung y Smith, 2019). 

4.2.7.3. Degradación  

La hidrólisis del almidón es altamente dependiente de la fosforilación, 

inicialmente la superficie del gránulo es fosforilada por GLUCAN WATER 

DIKINASE (GWD) o PHOSPHOGLUCAN WATER DIKINASE (PWD) en los C6 y 

C3, respectivamente. Una vez desestabilizada la superficie, los grupos fosfato son 

retirados por las fosfoglucan fosfatasas: Starch EXCESS 4 y Like STARCH 

EXCESS FOUR 2 (LSF2) (Kötting et al., 2009; Santelia et al., 2011) para que 

puedan acceder primero las exo-amilasas o beta-amilasas (BAM) y luego las 
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endo-amilasas o alfa-amilasas (AMY) produciendo maltosa y maltotriosa, 

respectivamente. Los productos de la degradación del almidón son transportados 

al citosol, la maltotriosa primero es transformada a glucosa para transportarse por 

un simportador de protones (GlcT) y maltosa es transportada a través de maltose 

exporter-like protein 1 (MEX1) (Fig. 7). 

4.3. Azúcares como reguladores del crecimiento y desarrollo vegetal 

Los niveles de carbohidratos determinan la disponibilidad de energía y 

componentes estructurales necesarios para mantener un metabolismo basal el 

crecimiento y desarrollo. Por esta razón las plantas han desarrollado diversos 

mecanismos para percibir los niveles de azúcares y sus derivados y usarlos como 

moléculas de señalización para reaccionar ante estímulos externos (Chiou y 

Bush, 1998; Li y Sheen, 2016).  

Las fitohormonas orquestan el crecimiento y desarrollo vegetal, entre las 

que destacan las auxinas al actuar como el principal regulador de la proliferación, 

expansión, diferenciación y elongación celular, modulando así la morfogénesis de 

los sistemas aéreo y radicular (Saini et al., 2013). Sin embargo, durante los 

últimos años, se ha sugerido que los azúcares se encuentran río arriba de las 

auxinas en varios programas. Aunque las auxinas son necesarias para reactivar 

los meristemos y participen en la regulación de la dominancia apical de la planta, 

la sola adición de auxinas no restablece la actividad meristemática, unicamente la 

adición de sacarosa o glucosa (Kircher y Schopfer, 2012) y de igual manera para 

el otro caso, es la distribución de sacarosa es la señal que modula la dominancia 

apical (Manson et al., 2014). También hay evidencia de que la sacarosa induce la 

expresión de los genes de síntesis de auxinas YUCCA´s (Franklin et al., 2011), 

por otro lado, en respuesta a bajos niveles de este disacárido, la vía auxiníca es 

reprimida por la expresión de indole-3-acetic acid inducible 3/SHORT 

HYPOCOTYL 2 IAA3/SHY2 (Weiste et al., 2017). De esta manera los azúcares se 

colocan en el sitio más alto de las cascadas de señalización que regulan los 

diversos programas del desarrollo (Ramon et al., 2008). 

Además de proporcionar energía a los distintos tejidos vegetales, la carga y 

descarga de sacarosa en el floema genera una diferencia en la presión de 

turgencia permitiendo la captación de agua en la raíz y el direccionamiento de 
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flujo en el haz vascular, sus derivados participan en la regulación la turgencia 

celular y la expresión génica, incluso se ha propuesto que de manera análoga a 

los niveles de Ca+2, los niveles de glucosa en el citoplasma podrían controlar la 

función celular (Wingenter et al., 2010). Aunque la sacarosa es el asimilado más 

importante, muchos de sus efectos son atribuidos a la glucosa. 

La distribución de sacarosa es fundamental para el desarrollo vegetal, cada 

tejido y órgano muestra un patrón determinado de transportadores e invertasas, 

acorde con su función y requerimiento metabólico. Al mismo tiempo cada etapa 

del desarrollo manifiesta un metabolismo de carbono específico; durante la fase 

vegetativa se invierte en la generación de componentes estructurales e 

incrementa así el tamaño de los órganos y durante el desarrollo reproductivo se 

almacena en las semillas.  

Desde el inicio de la etapa vegetativa los azúcares impactan en los distintos 

programas de desarrollo, se ha reportado que altos niveles de glucosa y sacarosa 

inhiben la germinación (Zhao et al., 2009). Al inicio de la germinación y durante el 

establecimiento de la plántula, los compuestos de reserva de la semilla son 

movilizados a través de un metabolismo oxidativo, pero cuando se inicia la 

fotosíntesis y se produce sacarosa, esta es la molécula efectora en la reactivación 

del meristemo radicular para restablecer el crecimiento de la raíz primaria (Kircher 

y Schopfer, 2012), además regula la expresión de WUSCHEL-RELATED 

HOMEOBOX 5 (WOX5), factor transcripcional que mantiene la identidad del QC 

(Gonzali et al., 2005). De hecho, la mutación del transportador de sacarosa a la 

raíz, SUCROSE-PROTON SYMPORTER 2 (SUC2), es letal y la de los SWEET 11 

y 12 que permiten su descarga al apoplasto radicular, detienen el crecimiento de 

la raíz al conducir la sacarosa a acumularse en forma de almidón en las hojas 

(Chen et al., 2015; Eom et al., 2015). También incrementa la longitud de los pelos 

radiculares, el tamaño de las hojas y la formación de raíces laterales (Fig. 8) 

(Mishra et al., 2009; Raya-Gonzalez et al., 2017; Van Dingenen et al., 2019). 

Uno de los reguladores de la transición a la etapa reproductiva es el micro 

RNA 156 (miR156), el cual evita la traducción del mensajero de APETALA 2 (AP2) 

y SQUAMOSA PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE (SPL). Se sabe que 

miR156 es reprimido tanto por dos subunidades del complejo mediador: MED12 y 
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MED13 (Gillmor et al., 2014; Buendía-Monreal y Gillmor, 2017; Raya-González et 

al., 2017) como por los niveles de glucosa y sacarosa (Yang et al., 2013). Además 

de regular el inicio de esta etapa, la sacarosa también determina la formación de 

tallos; la acumulación de este sacárido en el tallo principal conduce a la 

ramificación (Manson et al., 2014). 

El desarrollo del embrión depende de los asimilados del tejido materno, por 

lo que se transporta sacarosa del floema al tegumento externo ovárico, luego al 

tegumento interno y al suspensor de manera simplástica quedando disponible en 

el apoplasto adyacente al embrión (Stadler et al., 2005), pero aún se desconoce 

cómo entra al embrión, probablemente sea a través de SWEET11;12;15 que se 

expresan en las semillas y su mutación afecta el desarrollo del embrión y la testa 

(Chen et al., 2015). La acumulación de fuente de carbono en forma de almidón es 

clave para el desarrollo de las semillas (Hedhly et al., 2016), por lo que la 

elevación de CWIN y AGPasa aumentan el tamaño y peso de la semilla 

(Smidansky et al., 2002; Wang et al., 2008). Los niveles de glucosa también 

participan en la inducción de la senescencia al incrementar la expresión de la 

fosfolipasa D (Fan et al., 1997), que ocasiona un deterioro de la membrana celular 

y la muerte celular programada. 

Aunque los azúcares son necesarios para impulsar todos los programas de 

desarrollo y favorecen la síntesis de clorofila y la actividad del PSI (Prasanna et 

al., 2004; Egorova et al., 2006) en altas concentraciones pueden manifestar 

efectos negativos, por ejemplo, inhiben el desarrollo de los cloroplastos y la 

expresión de genes de componentes fotosintéticos como plastocianina, 

carotenoides y RuBisCO (Dijkwel et al., 1996; Jang y Sheen, 1994; Ramon et al., 

2008). En el sistema radicular inhiben el crecimiento de la raíz primaria por una 

interacción con la vía de señalización del ABA, que reprime al transportador de 

auxinas PIN-FORMED 1 (PIN1) (Yuan et al., 2014) e induce la producción de 

H2O2, lo cual disminuye la elongación celular (Sun et al., 2018).  
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Figura 8. Etapas del desarrollo reguladas por la sacarosa. La sacarosa es 
esencial para la embriogénesis y activación de los meristemos después de la 
germinación, además incrementa la formación de raíces laterales, el crecimiento 
de los pelos radiculares y de las hojas, participa en la regulación del inicio de la 
floración y sus niveles determinan la dominancia apical de la planta. 

 

4.3.1. Vía de señalización de azúcares 

Desde el punto de vista metabólico, los niveles de sacarosa correlacionan 

con los de glucosa, pero como moléculas señal no funcionan de la misma 

manera, las hexosas favorecen la división celular y la expansión mientras que la 

sacarosa favorece la diferenciación. Debido a esto hay transportadores para 

ambos sacáridos y la planta invierte energía en romper y resintetizar sacarosa 

para coordinar el desarrollo (Lastdrager et al., 2014; Sakr et al., 2018). Utilizar una 

misma molécula con fines energéticos y de señalización es práctico para el 

organismo, pero diferenciar un papel del otro es complejo, para entender cuándo 

actúan como señal se han utilizado moléculas análogas con modificaciones que 

les impiden ser metabolizadas. 
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El receptor de sacarosa probablemente sea el transportador SUCROSE-

PROTON SYMPORTER 3 (SUC3) (Barker et al., 2000), ya que conduce a la 

sacarosa a la hidrolisis y de esta manera entra en forma de glucosa para ser 

percibida por el sensor de glucosa, la hexocinasa HXK, que migra al núcleo para 

unirse a factores de transcripción para promover la expresión de genes inducibles 

por glucosa. La fructosa es percibida por el receptor G-protein signaling 1 (RGS1) 

(Grigston et al., 2008) o por la fructosa-1,6-difosfatasa (FBP), de localización 

nuclear (Fig. 9) (Cho et al., 2011). Debajo de la sacarosa se encuentran el calcio y 

proteínas cinasas dependientes de calcio (CDKs) y fosfatasas (Vitrac et al., 2000; 

Martinez-Noel, 2010).  

 

Figura 9. Vía de señalización de azúcares. CWIN hidroliza la sacarosa en el 
apoplasto para producir Fru y Glc, las cuales son percibidas por RGS1 y modifican 
la transcripción, por otro lado, cuando la sacarosa es translocada por SUC3 es 
dirigida a la hidrolosis por la CIN produciendo Fru y Glc en el citoplasma, la Fru 
puede ser transportada al núcleo donde será percibida por FBP y la Glc al ser 
sensada por la HXK ocasionará el transporte de esta al núcleo para inducir la 
transcripción de genes de respuesta a glucosa. La acción dual de la HXK también 
le permite producir Glc-6-P que por acción de la TPS produce T6P (el sensor de 
sacarosa) para inhibir a SnRK1 y promover el crecimiento. 
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4.3.2. Integración del metabolismo para coordinar el crecimiento  

Para coordinar el metabolismo con el desarrollo, la planta debe integrar la 

información de la asimilación y uso del carbono, los niveles de sacarosa y glucosa 

le indican suficiencia de asimilación y disponibilidad de energía mientras que la 

maltosa señala movilización de la reserva de carbono por asimilación deficiente o 

condiciones de estrés.  

La sacarosa activa a la trehalosa6Psintasa (TPS) para catalizar la reacción 

de la UDPGlc y de la Glc6P produciendo trehalosa6P (T6P) (Cabib y Leloir, 1958), 

un disacárido producido en bajos niveles con fines de regulación y no metabólicos 

(Paul, 2008) que funciona como un sensor de los niveles de sacarosa y participa 

en la regulación de respuestas del metabolismo, crecimiento y estrés abiótico 

(Paul, 2008; Yadav et al., 2014). Por otro lado, los niveles de glucosa son 

monitoreados por la HXK, una enzima glucolitíca que adiciona grupos fosfato a 

hexosas como la glucosa, fructosa y maltosa para producir Glc6P, la cual junto 

con la T6P participan en la regulación de uno de los reguladores maestros del 

metabolismo en eucariotas. 

Los principales sistemas integradores de las señales energéticas y de 

estrés para modular el crecimiento en plantas son Sucrose Non-Fermenting 

Related Protein Kinase 1 (SnRK1) y Target of Rapamycin Complex 1 (TORC1) 

que fosforilan distintos elementos río abajo modificando así la expresión génica 

para reprimir o incrementar el crecimiento, respectivamente. 

4.3.2.1. Inhibición del crecimiento por SnRK1 

SnRK1 es una serin/treonin cinasa análoga a AMP-activated Protein Kinase 

(AMPK) en mamíferos, cuya función es reprogramar el metabolismo bajo 

condiciones de estrés. Esta cinasa es activada por bajos niveles energéticos e 

inanición para inducir el catabolismo y reprogramar la transcripción adaptando el 

crecimiento a estas condiciones (Broeckx et al., 2016). 

Arabidopsis codifica para tres subunidades catalíticas α1, α2 y α3 y cuatro 

subunidades regulatorias β1, β2, β3 y βγ. La maltosa proveniente de la 

degradación del almidón se une a la subunidad βγ para activar el complejo (Ruiz-

Gayosso et al., 2018) mientras que Glc6P y T6P inhiben su actividad (Nunes et 
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al., 2013). Regula miles de genes que codifican para factores de transcripción y 

proteínas involucradas en el remodelamiento de cromatina y fosforila una de 

subunidades de TORC1 conduciendo a la disociación el complejo (Fig. 10) (Gwinn 

et al., 2008). 

4.3.2.2. Incremento del crecimiento por TORC1 

TORC es altamente conservado en eucariotas; en animales y levaduras se 

ha reportado la formación de dos complejos TORC1 y TORC2, siendo sensible e 

insensible a la rapamicina, respectivamente, en plantas el caso es distinto ya que 

solo se ha encontrado la presencia del TORC1 y muestra resistencia a dicho 

antibiótico (Maegawa et al., 2015). La importancia de este complejo en el 

desarrollo es tal, que es blanco de varios tratamientos anticancerígenos y en 

plantas la pérdida de su función es letal al ser fundamental para la embriogénesis, 

actividad en los meristemos y el desarrollo de las hojas y la raíz (Menand et al., 

2002; Dobrenel et al., 2011; Xiong et al., 2013; Xiong y Sheen, 2014;), debido a lo 

anterior, el conocimiento generado sobre su funcionamiento se ha obtenido 

gracias al uso de inhibidores o mutantes condicionales. 

LST8, RAPTOR y la cinasa Target of Rapamycin (TOR) son las 

subunidades que constituyen a TORC1, en Arabidopsis la cinasa es de copia 

única mientras que dos genes codifican para las subunidades LST8 y RAPTOR 

(Anderson et al., 2005; Moreau et al., 2012). El trímero es activado en condiciones 

nutrimentales óptimas para fosforilar a los factores transcripcionales E2Fa, eIF3h 

y la proteína ribosomal S6K (Mahfouz et al., 2006; Xiong et al., 2013; 

Schepetilnikov et al., 2011) conduciendo al inicio de la traducción y de la división 

celular propiciando el anabolismo y el incremento en la biomasa para impulsar el 

crecimiento (Fig.10).  
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Figura 10. Interacción de la sacarosa con sensores energéticos y hormonas. 
En bajos niveles de sacarosa se induce la expresión del inhibidor de la vía de 
señalización auxinica IAA3/SHY2 así como la activación de SnRK1 que promueve 
la autofagia e inhibe el crecimiento al fosforilar a RAPTOR conduciendo a la 
disociación del TORC1. En niveles óptimos de sacarosa se inducen las enzimas 
de síntesis de auxinas, las YUCCA´s, activando a TORC1 y al factor de 
transcripción E2FA, además de incrementar los niveles de Glc6P y T6P que 
inactivan a SnRK1, todo esto favorece la actividad de TORC1 para que fosforile a 
E2FA, eIF3h, S6K y PYL´s incrementando la división celular y la síntesis de 
proteínas e inhibiendo la vía de señalización de ABA para permitir el crecimiento. 
Altos niveles de sacarosa activan al factor de transcripción de respuesta a ABA, 
ABI4 que inhibe al transportador de auxinas PIN1. Bajo condiciones de estrés la 
vía de señalización de ABA activa a SnRK2 que conduce a la disociación de 
TORC1 al fosforilar a RAPTOR.  

 

4.3.3. Interacción entre la vía de señalización de azúcares y ABA 

El crecimiento se detiene bajo condiciones de estrés para maximizar las 

respuestas y asegurar la sobrevivencia. El ABA regula procesos vitales como la 

maduración de la semilla, crecimiento vegetativo, dormancia y la adaptación de la 

planta a condiciones de estrés ambiental. Además, está estrechamente ligado con 

TORC1, SnRK1 y la señalización y metabolismo de los carbohidratos.  
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La biosíntesis de ABA inicia en los plastidios, partiendo del isopreno, la 

zeaxantina epoxidasa (ZEP) y 9-cis-epoxicarotenoide dioxigenasa (NCED) forman 

xantoxina (Nambara y Marion-Poll, 2005), esta es exportada al citoplasma donde 

se convierte a ABA-aldehído y finalmente las aldehído oxidasas (AAO) producen 

la hormona activa. Durante la maduración de la semilla se produce en todos los 

tejidos embrionarios, bajo condiciones ambientales adversas la testa en la semilla 

y las células del parénquima en la vasculatura incrementan su síntesis para 

inducir dormancia o cerrar los estomas, respectivamente (Kuromori et al., 2010). 

Para mantener la homeostasis, esta hormona es conjugada con un grupo glicosil 

formando ABA glicosil ester (ABA-GE) permitiendo su acumulación en la vacuola 

(Boyer y Zeevaart 1982; Xu et al., 2002; Seiler et al., 2011), dicha 

compartamentalización permite que se puedan dar respuestas rápidas, la AtBG1, 

una β-glucosidasa localizada en el retículo endoplásmico hidroliza ABA-GE 

incrementado las cantidades disponibles de ABA en condiciones estresantes (Lee 

et al., 2006). Por otra parte, la hidroxilación en el C1 por la citocromo P450 

monooxigenasa forma un compuesto inestable que la conduce a su degradación 

(Cutler y Krochko, 1999). 

El ABA puede recorrer grandes distancias a través de transportadores tipo 

ATP-binding cassette (ABC) (Kang et al., 2010; Kuromori et al., 2010; Kanno et 

al., 2012). Es exportada de los sitios de síntesis principalmente por Arabidopsis 

thaliana ATP-binding cassette G25 (ABCG25), en la semilla es importado por 

Arabidopsis thaliana ATP-binding cassette G40 (ABCG40) y ABA IMPORTER1 

(AIT1) mientras que su entrada a las células guardianas es mediada por 

Arabidopsis thaliana ATP-binding cassette G22 (ABCG22). 

Sus receptores se encuentran en el citoplasma y pertenecen a la familia 

PYRABACTIN RESISTANCE LIKE, REGULATORY COMPONENT OF ABA 

RECEPTOR (PYR/PYL/RCAR), en Arabidopsis hay 14 receptores, muchos de los 

cuales se desconoce su función específica, el más estudiado es PYL8. ABA se 

une a su receptor para inhibir a través de la producción de ROS a la familia de 

PROTEIN PHOSPHATASE 2 (PP2C) (Lu et al., 2015) y activar tres protein 

cinasas: OPEN STOMATA1 (OST1) y dos SnRK2, río debajo de las cinasas se 

encuentran los factores de transcripción ABA RESPONSIVE ELEMENTS (ABRE) 

BINDING FACTOR (ABF), ABA RESPONSE ELEMENT BINDING FACTOR 
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(AREB), ABA INSENSITIVE 3 (ABI3), ABA INSENSITIVE 4 (ABI4) y ABA 

INSENSITIVE 5 (ABI5). ABI5 tiene un papel predominante en la regulación de la 

embriogénesis (Bensmihen et al., 2004). ABI3 interactúa con ABI5 (Lopez-Molina 

et al., 2002; Piskurewicz et al., 2008), ABI4 es un factor de transcripción tipo 

AP2/ERF que también participa en la germinación y regula la inhibición de la 

formación de raíces laterales al reducir el transporte de auxinas (Shu et al., 2013). 

La vía también puede activarse de manera independiente de ABA a través de 

Brasinoesteroides, ya que BRASSINOESTEROID-INSENSITIVE 2 (BIN2) fosforila 

a ABI5 y SnRK2 (Hu y Yu, 2014).  

El ABA induce el cierre de los estomas bajo condiciones de estrés hídrico y 

altas temperaturas para evitar pérdida de agua por transpiración (Qin y Zeevaart, 

1999; Thompson et al., 2000; Edo et al., 2008) permitiendo un uso eficiente del 

agua, un aspecto de vital importancia para las plantas terrestres que afecta la 

producción de biomasa. El ABA está estrechamente relacionado con la vía de 

señalización de los azúcares, se le atribuyen los efectos negativos sobre el 

crecimiento ocasionados por altas concentraciones de glucosa, ya que ambas 

vías convergen en la inducción de ABI4 (Rook et al., 2006), la mutación de líneas 

de respuesta a azúcar: SUCROSE UNCOUPLED (SUN), IMPAIRED SUCROSE 

INDUCTION (ISI), GLUCOSE INSENSITIVE (GIN) y SUGAR INSENSITIVE (SIS) 

alélicas a dicho factor de transcripción causan resistencia a ABA y glucosa (Laby 

et al., 2000; Arenas-Huertero et al., 2000). Sin embargo, la interacción entre 

ambas vías podría ser más compleja y dependiente de los niveles y localización 

subcelular de la glucosa, aunque tradicionalmente han sido relacionadas de 

manera sinérgica, también se han reportado papeles antagónicos entre ambos 

reguladores del desarrollo. De manera positiva los productos de degradación de la 

glucosa son utilizados para la síntesis de isopreno, precursor del ABA 

(Kreuzwieser et al., 2002) y la glicosilación es necesaria para incrementar los 

niveles de ABA de manera eficiente en condiciones de estrés, por su parte ABA, 

reprime CWIN y el transportador de hexosas para mejorar su acumulación en la 

vacuola como un mecanismo osmoprotector (Oliver et al., 2007). Por otro lado, el 

receptor de ABA, PYL8 induce la expresión de la HXK conduciendo a la clorosis y 

senescencia, pero se muestra reprimido por la adición de glucosa (Lee et al., 
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2015), probablemente por una interacción con TORC1 que fosforila los receptores 

de ABA (Wang et al., 2018).  

4.3.3.1. Azúcares durante las respuestas a estrés abiótico 

Bajo la exposición a condiciones estresantes como salinidad, presencia de 

metales pesados, altas temperaturas y ataque por patógenos, ABA induce la 

producción de ROS como moléculas señal para coordinar las respuestas de 

defensa (Bailey-Serres y Mittler, 2006). Esto puede ocasionar efectos nocivos 

como peroxidación lipídica, ruptura de la doble cadena de ADN, modificaciones en 

la estructura proteíca y muerte celular (Sharma et al., 2012; Oktyabrsky y 

Smirnova, 2007; Laloi y Havaux, 2015), para disminuir los daños colaterales 

causados por estas moléculas, se activan agentes antioxidantes: i) enzimáticos: 

como superoxido dismutasa (SOD), catalasa (CAT) y peroxidasa (POD) y ii) no 

enzimáticos, como el ascorbato (Asc), glutatión (GSH), flavonoides y compuestos 

fenólicos (Bolouri-Moghaddam et al., 2010). 

La acumulación de glucosa mejora el contenido de antioxidantes (Wei et 

al., 2011). Además, los azúcares reaccionan con el OH-, la especie reactiva más 

toxica entre las ROS, para producir ácido fórmico que en presencia de luz genera 

sacarosa, glucosa, fructosa, malato y ácido aspártico (Siddiqui et al., 2020), la 

rafinosa actúa como el principal azúcar osmoprotector, es por ello que ABA 

modifica la distribución de azúcares mediante la modulación del metabolismo de 

almidón para incrementar los niveles de rafinosa (Kempa et al., 2008; Storm et al., 

2018).  

4.4. ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 como regulador de la homeostasis 
hormonal y desarrollo vegetal 

ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 (AMP1) codifica para una putativa 

glutamato carboxipeptidasa (Helliwell et al., 2001) muestra similitud del 48% con 

una glutamato-carboxipeptidasa humana denominada N-acetylated-α-linked acidic 

dipeptidase (NAALADase), la cual incrementa las concentraciones del glutamato 

en el tejido neuronal mediante hidrolisis del dipeptido N-acetiaspartilglutamato 

(NAAG) en N-acetilaspartato y glutamato (Robinson et al., 1987). Sin embargo, en 

plantas no se ha probado su actividad como peptidasa, ni se ha establecido su 

relación con el glutamato, la única función respaldada experimentalmente es la 
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regulación de los transcritos de los HD-ZIP III, a través de la interacción con la 

proteína ARGONAUTE 1 (AGO1) cuya función es guiar a microRNAs a su 

secuencia complementaria de RNAm, produciendo una doble cadena de RNA que 

será degradada (Li et al., 2013). De esta manera se regula la expresión génica a 

nivel postranscripcional. AMP1 codifica para una proteína formada por 706 

aminoácidos localizada en el retículo endoplásmico que muestra tres dominios 

característicos: i) dominio de peptidasa M28, ii) un dominio asociado a proteasas 

y iii) un dominio de receptor tipo transferrina.  

Este gen es clave en varios programas del desarrollo, las mutantes amp1 

muestran defectos pleiotropicos como alteraciones en el desarrollo del meristemo 

apical y el número de cotiledones, fotomorfogenesis constitutiva, perdida de la 

dominancia apical, formación de flores aberrantes, aumento de la proliferación 

celular, de la dormancia y del tiempo de floración (Chaudhury et al., 1993; 

Mordhorst et al., 1998; Nogué et al., 2000a, b; Griffiths et al., 2011). Muchos de 

estos fenotipos han sido asociados a un incremento en los niveles de ABA y CK 

debidos a la sobre-expresión de enzimas relacionadas con la biosíntesis de 

ambas hormonas, pero no se sabe que causa dicha sobre-expresión (Yao et al., 

2014). 

El ABA induce la degradación de la proteína AMP1, mientras que la sobre-

expresión del gen muestra resistencia a dicha hormona y altos niveles de SOD 

(Shi et al., 2013b). Por otro lado, la perdida de función muestra un alto contenido 

de azucares solubles y la sobre-expresión de enzimas de degradación de almidón 

y metabolismo oxidativo sugiriendo que la homeostasis de azucares podría verse 

afectada por AMP1. 
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5. JUSTIFICACIÓN 

AMP1 es un gen clave para distintos programas del desarrollo de Arabidopsis, 

su mutación altera las respuestas al ABA, regulador negativo del crecimiento y de 

la apertura estomática, estrechamente relacionado con el metabolismo y 

señalización de azúcares. Los azúcares producidos por la fotosíntesis, al 

proporcionar fuente de energía y esqueletos carbonados para la síntesis de 

componentes estructurales y reguladores del crecimiento, tienen un papel 

fundamental en el crecimiento y la morfogénesis. Dado que se desconoce la 

participación de este gen en el metabolismo de azúcares, dilucidar la relación 

entre ambos aportará información valiosa sobre la regulación de desarrollo 

vegetal. 

 

6. HIPÓTESIS 

El gen AMP1 modula la el metabolismo de azúcares impactando en el 

desarrollo Arabidopsis. 

 

7. OBJETIVOS 

7.1. Objetivo general 

Esclarecer la participación de AMP1 en el metabolismo de azúcares. 

7.2. Objetivos específicos 
 

1. Analizar los efectos de AMP1 en el crecimiento y desarrollo. 

2. Caracterizar los efectos de la disponibilidad de azúcares sobre los 

niveles de AMP1. 

3. Determinar si AMP1 modifica la cantidad y localización de carbohidratos 

en la planta. 

4. Dilucidar los posibles mecanismos involucrados por AMP1 para regular 

la cantidad y localización de azúcares. 
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8. RESULTADOS 

8.1. Capítulo I. ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 plays a role in seed coat 
development, root growth, and post-embryonic epidermal cell elongation in 
Arabidopsis. 
 

8.2. Capítulo II. ALTERED MERISTEM PROGRAM 1 promotes growth and 
biomass accumulation influencing guard cell aperture and photosynthetic 
efficiency in Arabidopsis.  
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Supplementary figure S1. The AMP1 root phenotypes in WT, amp1–13 and AMP1-

GFP/OX2 seedlings. Root architecture was analyzed 8 days after the germination. (a) 

Primary root length, (b) Lateral root number, (c) Lateral root density. Error bars represent 

SD from 20 seedlings analyzed. Different letters indicate statistical differences at P < 0.05.  
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Supplementary figure S2. AMP1 plays a role in post-embryonic primary root growth. 

The primary root growth of Arabidopsis WT, amp1–10 and AMP1-GFP/OX7 seedlings was 

analyzed every day in a 8 days kinetic experiment after germination. Error bars represent 

SD from 20 seedlings analyzed. Different letters indicate statistical differences at P < 0.05. 
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Supplementary figure S3. Sucrose supplements restore normal growth in amp1–143 

primary roots. Arabidopsis WT, amp1–13 and AMP1-GFP/OX2 overexpressing seedlings 

were germinated and grown in MS 0.2x medium and two days after germination were 

transferred to fresh medium with the shoot placed over a drop of medium enriched with 0, 

0.6, 1.2, 2.4 and 4.8% sucrose, the primary root length (a) and lateral root number (b) 

were analyzed 4 days later. (c) Representative images of seedlings grown side by side at 0 

and 4.8% sucrose. Error bars represent SD from 20 seedlings analyzed. Different letters 

indicate statistical differences at P < 0.05. The experiment was repeated three times with 

similar results. 
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9. DISCUSIÓN 

El crecimiento desmedido de la población humana amenaza con terminar 

con los recursos disponibles para los seres vivos; por un lado, el crecimiento de la 

mancha urbana está acabando con los ecosistemas naturales y disminuyendo las 

zonas destinadas a la agricultura y por el otro, las actividades humanas están 

ocasionando escases de agua, la erosión del suelo y la elevación de las 

concentraciones de CO2 en la atmosfera incrementan la temperatura del planeta. 

Las estrategias para hacer agricultura en espacios reducidos han mejorado 

considerablemente, por lo tanto, utilizar a las plantas que fijan CO2 generando O2 

que necesitamos para vivir y que además nos proveen de alimento (Johnson, 

2016) podría ser una solución para incrementar la disponibilidad de recursos y 

evitar el calentamiento global. Sin embargo, aunque un incremento en la 

captación de CO2 podría incrementar la producción de biomasa en las plantas, las 

altas temperaturas, disminución de agua y nutrientes ocasionan el cierre de los 

estomas y evitan la fijación de CO2 disminuyendo la producción (He et al., 2018). 

Por lo que surge la necesidad de entender cómo se coordina el uso del agua y 

nutrientes con la fotosíntesis y explotar la alta plasticidad de los vegetales para 

responder a las fluctuaciones del ambiente.  

En este trabajo se caracterizó al gen AMP1 por su importante papel en el 

desarrollo vegetal y su conocida relación con el ABA, como una herramienta para 

entender como la planta integra factores ambientales para coordinar su 

metabolismo y dirigir su desarrollo, demostrando que un incremento en la apertura 

estomática debida a la sobre-expresión de un solo gen mejora la producción de 

biomasa, características deseables para la agricultura.  

Además de alterar la homeostasis hormonal, proliferación y división celular, 

respuestas a la luz y afectar programas del desarrollo como germinación y 

floración (Chaudhury et al., 1993; Mordhorst et al., 1998; Nogué et al., 2000a, b; 

Griffiths et al., 2011; Shi et al., 2013a, b; Yao et al.,2014), en nuestro grupo de 

trabajo, el análisis de la mutación de AMP1 indica que dicho gen también participa 

en la diferenciación epidérmica en la semilla, en el sistema aéreo y radicular 

(Capítulo I), por otro lado, la sobre-expresión del gen promueve el desarrollo de 
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ambos sistemas, la elongación de la raíz primaria, formación de raíces laterales, 

producción de follaje y de semillas (Capítulo II).  

La mutante amp1 produce cuatro fenotipos distintos de semillas afectados 

en diferentes grados en la diferenciación de la testa, lo cual compromete la 

germinación (Fig. 1, 2 y 6, Capitulo I). De la misma manera durante el desarrollo 

post-embrionario la mutación afecta otros programas de diferenciación epidérmica 

como la elongación de los pelos radiculares, producción de estomas y el número y 

morfología de los tricomas en las hojas (Fig. 7 y 8, Capítulo I). La testa posee 

células especializadas en la secreción de mucílago para formar una capsula 

protectora alrededor de la semilla durante la germinación (Fig. 3, Capítulo I), la 

producción de mucílago se ve afectada por la función del regulador canónico del 

destino celular epidérmico GLABRA 2 (GL2) Rerie et al., 1994), que también 

dirige la formación de pelos radiculares y tricomas (Massucci y Schiefelbein, 

1996). Sin embargo, la mutación del gen no muestra cambios en los niveles de 

transcrito de GL2 (Fig. S7, Capítulo I). Por otro lado, el número de estomas es 

regulado por ABA y la secreción de EPF1 y EPF2 que activa la cascada YODA. 

Aunque no se determinó la relación entre AMP1 y YODA, los niveles elevados de 

dicha fitohormona en amp1 podrían estar disminuyendo el número de estomas.  

Aparte de afectar el desarrollo epidérmico, amp1 muestra un fenotipo de 

raíz corta comparada con su fondo genético Col-0, las auxinas son ampliamente 

reconocidas por regular positivamente la elongación de la raíz primaria, las CK en 

cambio, al disminuir el transporte auxinico, actúan como represoras. AMP1 

interactúa con AGO1 en la degradación de los transcritos de los HD-ZIP III que 

regulan la diferenciación del haz vascular y promueven la producción de CK (Ioio 

et al., 2007; Ioio et al., 2012), por consiguiente, la perdida de función de este gen 

conduce a una sobre-producción de CK (Nogué et al., 2000b), contrario a lo 

esperado, el análisis de la línea inducible por CK, TCS::GFP en el fondo mutante 

se muestra reprimido mientras que la línea de respuesta a axinas DR5:uidA no 

muestra cambios (Fig. 9 y S8, Capítulo I). Probablemente la disminución del 

crecimiento de la raíz sea debido a una repuesta exacerba al ABA como indica la 

línea reportera ABI4:uidA.  
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Las alteraciones en la regulación de los niveles de HD-ZIP III afectan el 

desarrollo del haz vascular impactando el transporte de agua y sacarosa, 

comprometiendo así la fotosíntesis lo cual disminuye la disponibilidad de carbono 

en la raíz y por ende su crecimiento. La aplicación foliar de sacarosa, permite 

evaluar el transporte de la misma a través del floema, este experimento realizado 

en líneas mutantes y sobre-expresoras de AMP1 indicó que no se encuentra 

afectado el transporte de sacarosa en la mutante, pero la fijación de carbono es 

deficiente y mejorada en la mutante y sobre-expresora, respectivamente; la 

fotosíntesis realizada por amp1 no es capaz de sostener el desarrollo del sistema 

radicular y necesita la adición de sacarosa al medio, en cambio la sobre-expresión 

de AMP1 muestra un desarrollo óptimo incluso en medio sin suministro de 

sacarosa (Fig. 4, Capítulo II).  

La fotosíntesis puede ser mejorada al incrementar la absorción de luz, por 

la inducción en la expresión genes involucrados en la fotosíntesis o por un 

incremento en la conductancia de la hoja, la cual es determinada por la densidad 

y apertura estomática, aspectos regulados por los niveles de ABA. Distintos 

análisis de expresión global en amp1 y OX7 indican que no hay afectaciones en 

genes fotosintéticos, por lo que la relación antagónica entre AMP1 y ABA dió la 

pauta para analizar el número de estomas y su apertura en amp1 y OX7. Bajo 

condiciones control, se mostró una disminución y un incremento en el número de 

estomas en la mutante y línea sobre-expresora comparado con Col-0, mientras 

que la apertura estomática es incrementada por la sobre-expresión de AMP1 y no 

se afecta por la adición de ABA atribuyendo a AMP1 un papel positivo en la 

regulación de la densidad y apertura estomática de acuerdo a su papel 

antagónico con dicha fitohormona (Fig. 5, Capítulo II). 

Un incremento en la captación de CO2 debida a un aumento en el número y 

apertura de los estomas estimula el desarrollo general de la planta al incrementar 

la fijación de carbono y la producción de sacarosa, sin embargo la distribución y 

utilización de los asimilados también es determinante en el rendimiento vegetal 

(Patrick, 1997; Rausch y Greiner, 2004.). Para descartar que OX7 además de 

mejorar la conductancia de la hoja, estuviera optimizando la utilización de 

carbono, se colocó una trampa de CO2 adicionando sacarosa al medio para 

sostener el metabolismo y desarrollo de Col-0, amp1 y OX7, resultando en un 
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crecimiento similar en las tres líneas, descartando esa posibilidad (Fig. 7, Capítulo 

II).  

Al aumentar la captación de CO2 podrían incrementarse los niveles de 

azúcares y esto modular el crecimiento. En general el crecimiento depende de la 

división y expansión célular, para que esto ocurra es necesario sintetizar 

proteínas que posibiliten y regulen ambos procesos. Además, es necesario contar 

con esqueletos que sirvan como materias primas para formar dichas proteínas y 

nuevas estructuras, así como energía que impulse la realización de todo lo 

mencionado. Es por lo anterior que los azúcares producidos por la fijación de 

carbono se ubican en el sitio más alto en la regulación de programas de 

crecimiento, sus niveles son integrados principalmente por SnRK1 y TORC1, los 

cuales modulan directamente la expresión génica para modular la síntesis de 

proteínas y división celular. 

La distribución de azúcares en forma de sacarosa, glucosa y almidón 

media su señalización, al restablecer el crecimiento de la raíz primaria con la sola 

adición de sacarosa en amp1, se sugiere que el efecto es metabólico y no de 

señalización. Por otro lado, la perdida de dominancia apical y las alteraciones en 

la producción de semillas en amp1, infieren altos niveles de sacarosa en el SAM y 

que solo pequeñas cantidades de sacarosa son destinadas para el desarrollo de 

los frutos y la raíz, incluso a partir del análisis de trascripción global se ha 

reportado la sobre-expresión de genes relacionados con movilización de almidón 

y metabolismo oxidativo de acuerdo a la deficiente fotosíntesis en amp1. Puesto 

que el transporte de sacarosa parece no estar afectado, una de las posibilidades 

sería que debido a los altos niveles de ABA en amp1, gran parte de los asimilatos 

sean destinados a la glicosilación de la hormona para inactivarla y disminuir sus 

niveles y la represión del crecimiento.  
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10. CONCLUSIÓN 

AMP1 regula negativamente la biosíntesis de ABA mientras que este 

induce de manera retrógrada su degradación, impactando en la dinámica 

estomática y por ende en la fijación de CO2, modificando de esta manera los 

programas del desarrollo dependientes de sacarosa como la embriogénesis, la 

diferenciación de la testa, la elongación de la raíz primaria y la dominancia apical 

(Fig.10). 

 

Figura 11. AMP1 en la regulación del crecimiento. AMP1 regula negativamente 
la expresión de la enzima de biosíntesis de ABA, NCED mientras que ABA 
conduce al producto del gen a su degradación, este papel antagónico permite que 
una sobre-expresión del gen AMP1 evite el cierre de los estomas mediado por 
dicha hormona conduciendo a un incremento en la captación de CO2, lo cual 
favorece los niveles de sacarosa incrementando el crecimiento y desarrollo de 
Arabidopsis. 

 

11. PERSPECTIVAS 

Determinar si la línea transgénica OX7 también es resistente al cierre 

estomático inducido por altas concentraciones de CO2 y al mismo tiempo 

mantiene un incremento en la producción de biomasa y semillas, ya que esto 

permitiría utilizar el nocivo aumento de este gas en la atmosfera como una 

estrategia para mejorar el desarrollo vegetal. 
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Resumen 
 

El proceso de germinación es decisivo en el ciclo de vida de las plantas, ya que 

permite la formación de una nueva plántula y contribuye en su propagación. La 

germinación comienza con la captura de agua a través de la capa de mucílago 

presente  en  la  testa  y  finaliza  con  la  emergencia  de  la  raíz  y  los  cotiledones. 
Factores ambientales como la estructura del suelo, la cantidad de luz y la 

disponibilidad de nutrientes rompen la dormancia de la semilla a través de cambios 

en los niveles de ácido abscísico (ABA) y ácido giberélico (GA). El ABA es 

responsable de la dormancia de la semilla, en tanto que el GA promueve la apertura 

de  la  testa.  Arabidopsis  thaliana  ha  sido  el  modelo  vegetal  más  utilizado  para 

estudiar la germinación en angiospermas, permitiendo identificar cascadas de 

señalización  y  factores  de  transcripción  que  están  conservados  en  plantas 

cultivadas como el maíz (Zea mays L.). En esta revisión se analiza el conocimiento 

actual sobre los mecanismos moleculares que regulan la germinación. 
 

Palabras clave: germinación, embriogénesis, ácido abscísico, ácido giberélico. 
 

 
 

Abreviaciones: ABA: ácido abscísico, GA: ácido giberélico, CK: citocininas.
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Abstract 
 

The germination process is a decisive stage in the life cycle of plants, because it 
gives rise to a new seedling and contributes to propagation. Germination begins with 

capture  of  water  from  the  mucilage  present  in  the  seed  coat  and  finish  with 

emergence of the embryonic root and cotyledons. Environmental factors such as soil 
structure, quantity of light and nutrient availability can break seed dormancy via 

changes in the levels of abscisic acid (ABA) and gibberellic acid (GA). While ABA 

imposes seed dormancy, GA promotes seed coat opening. Arabidopsis thaliana has 

been  the  most  widely  used  model  to  study  germination  in  angiosperms,  which 

allowed identification of signaling cascades and transcription factors mediating this 

process and that are conserved in crops, such as maize (Zea mays L.). This review 

analyzes the molecular mechanism involved in germination. 
 

Key words: germination, embryogenesis, abscisic acid, gibberellic acid. 
 

 

Introducción 
 

Las angiospermas son el grupo más extenso del reino Plantae, cuya característica 

distintiva es que son plantas que poseen semillas protegidas por paredes ováricas. 
La   semilla   es   una   estructura   de   propagación,   desarrollada   tanto   por   las 

gimnospermas  como  por  las  angiospermas  que  permite  la  supervivencia  de  la 

especie al establecer una nueva generación. La germinación es uno de los eventos 

más importantes del ciclo de vida de las plantas que comienza con la imbibición o 

captación de agua por parte del mucílago localizado en la cubierta de la semilla y 

finaliza con la emergencia de la radícula (Fig. 1) (Bewley y Black, 1994). 
Estructuralmente la semilla de las angiospermas está formada por un embrión, una 

estructura nutritiva o endospermo y una cubierta protectora o testa (Fig. 2). La 

germinación se encuentra determinada estrechamente por la dormancia, definida 

como la incapacidad de una semilla viable para germinar aunque las condiciones 

del medio sean adecuadas (Bewley, 1997). La imposición de la dormancia depende 

de factores internos como la estructura propia de la semilla y externos como la 

cantidad de luz (Koornneef et al., 2002). Dentro del grupo de las angiospermas se 

encuentran  las  plantas  de  interés  agronómico  destacando  los  cereales,  chile, 
jitomate, frijol, entre otras. Sin embargo, los detalles moleculares se han identificado 

a través del estudio de la germinación en Arabidopsis thaliana.
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Figura 1. Germinación de las semillas de Arabidopsis. La liberación de la dormancia ocurre si las condiciones del 

medio promueven la germinación o se mantiene si son inadecuadas. La  germinación  comienza cuando una semilla 

capta agua a través de su capa de mucílago (imbibición). Posteriormente, se activa el proceso de ruptura de la testa, 

se consume el endospermo y ocurre la salida de la radícula (Modificado de Bentsink y Koornneef, 2008). 
 

 
 
 
 
 

 
 
 

Figura 2. Estructura de la semilla de Arabidopsis. El embrión está formado por los cotiledones, el hipocótilo y la 

radícula. Dicha estructura se encuentra cubierta por una envoltura nutritiva, el endospermo y otra de protección, la 

testa (Modificado de Finch-Savage y Leubner-Metzger,  2006).
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Figura  3. Representación  del desarrollo  de  la  semilla  de  Arabidopsis.  Se  muestran  las  diferentes  etapas  del 

desarrollo del embrión pre-globular,  globular, transición, corazón, lineal, doblado, maduro, post-maduro y latente; 

y las características  adquiridas  durante  cada uno de estos estadios.  OSF, óvulo sin fertilizar;  PG, pre-globular; 

GLOB, globular; COT, cotiledón; SVM, semilla verde madura; PSVM, post etapa de semilla verde madura y PLT, 

plántula (Modificado de Lee et al., 2010). 
 

 

Etapas del desarrollo de la semilla 
 

El desarrollo de la semilla comprende dos fases principales la embriogénesis y la 

etapa de maduración. Esta última a su vez se divide en dos eventos: uno consiste 

en la reorganización del metabolismo y la biosíntesis de algunas proteínas y 

compuestos de reserva y otro, donde se adquiere resistencia a la desecación. La 

embriogénesis es un proceso fisiológico en el cual a partir de una sola célula (óvulo 

fertilizado) se forma un organismo multicelular funcional a través de una serie de 

divisiones  y de la  determinación  de  los  destinos  celulares,  que en conjunto se 

denomina morfogénesis (Fig. 3). Después de la fertilización, el cigoto experimenta 

una primera división asimétrica que genera una célula apical pequeña y otra más 

grande, la basal (Mansfield y Briarty, 1991). Posteriormente, la célula basal se divide 

y crece para formar el suspensor, mientras que la apical se convierte en el embrión.
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Este último pasa a través de las etapas globular y de corazón. Conforme continúa 

su desarrollo, el embrión forma el meristemo radicular y apical y los cotiledones se 

hacen visibles (Lee et al., 2010). 
 

El patrón de formación apical-basal está estrechamente regulado por el flujo de 

auxinas (Bowman y Floyd, 2008). Alteraciones en el flujo de auxinas durante la 

germinación, ocasionan defectos sobre el desarrollo del embrión que podrían alterar 
el proceso, ya que la radícula deberá romper las envolturas del embrión, el 
endospermo y la testa. Si no se forma la radícula, o se altera la estructura de las 

envolturas,  no se  llevará  a cabo  la ruptura  de estas  últimas,  y por tanto  no se 

permitirá la propulsión de la radícula, evitando así la   germinación normal de la 

semilla. Durante la maduración de la semilla, el embrión debe crecer hasta rellenar 
las cubiertas ováricas y adquirir resistencia a la desecación, en la primera fase de 

esta etapa se acumulan proteínas y lípidos de reserva y algunas proteínas 

involucradas en la desecación de la semilla (Goldberg et al., 1994; Nambara et al., 
2000; Angelovici et al., 2010). 

 

Las proteínas de almacenamiento  sirven principalmente como fuente de carbono, 
sin  embargo,  también  se  ha  sugerido  que  participan  en  la  destoxificación  de 

especies reactivas de oxigeno (ERO), debido a que la abundancia de proteínas 12S 

da como resultado  plantas  con fenotipo  hipersensible  a las ERO (Galland  et al., 
2014).  En  la  fase  final  de  la  maduración,  el  embrión  entra  en  un  proceso  de 

dormancia donde se sintetizan proteínas que le permiten adquirir resistencia a la 

desecación y llevar a cabo el plegamiento correcto de otras proteínas necesarias 

para el proceso de germinación (Kamisugi y Cuming, 2005). Dentro de este grupo 

de proteínas se encuentran las LATE EMBRYOGENESIS ABUNDANT (LEA), para 

las cuales se han sugerido funciones de: protección de las membranas celulares 

(Chakrobortee  et  al.,  2012), estabilización  de cristales  de  azúcar  dentro de  las 

semillas (Wolkers et al., 2001), así como las proteínas de choque térmico (HSP) que 

son conocidas por su función como chaperonas  moleculares  (Méndez-Ferreira  et 
al., 2013). 

 

La maduración de la semilla determina características importantes como su calidad 

y viabilidad,  este  proceso  se regula  por  el ácido  abscísico  (ABA)  y una  red  de 

factores de transcripción (Chiu et al., 2012) que tienen vías de retroalimentación 

positiva hacia el ABA y negativa para el ácido giberélico (GA). El  funcionamiento 

de esta red de factores de transcripción y de los fitorreguladores en el desarrollo de 

la semilla será explicado en los siguientes apartados. Cabe mencionar que una vez
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completada  la  maduración  de  la  semilla,  es  decir,  cuando  el  embrión  y  el 
endospermo han concluido la morfogénesis, se activa la fase de dormancia. La 

liberación de la dormancia puede ocurrir de manera natural si las condiciones del 
medio  promueven  la  germinación.  Sin  embargo,  si  las  condiciones  no  son 

adecuadas  la  dormancia  se  mantiene.  Muchas  semillas,  principalmente  las  de 

interés agrícola son almacenadas, lo que provoca una dormancia secundaria que 

puede  ser  liberada  por  la  estratificación  que  consiste  en  hidratar  la  semilla  y 

someterla a condiciones de frío (por lo general a 4°C) para promover la germinación 

(Baskin y Baskin, 2004). 
 

 

 
 
 

Figura 4. Modelo sobre la regulación  de la latencia y germinación  por ABA y GA en respuesta al ambiente. De 

acuerdo a este modelo, los factores ambientales afectan el balance y la sensibilidad del ABA y del GA. La síntesis 

del ABA predomina en el estado latente, mientras que la síntesis y señalización del GA dominan la transición a la 

germinación. La compleja interacción entre síntesis, degradación y sensibilidad en respuesta a las condiciones 

ambientales resulta en latencia o germinación (Modificado de Finch-Savage y Leubner-Metzger,  2006).



Regulación molecular de la germinación en angiospermas 

Ciencia Nicolaita # 67 43

43 
Abril de 2016 

 

 

 

 

Regulación hormonal de la germinación 
 

El proceso de germinación está regulado principalmente por la interacción de las 

fitohormonas GA y ABA, mientras que el primero promueve la germinación, el ABA 

impone la dormancia en respuesta a factores ambientales (Fig. 4). Las mutantes 

insensibles a ABA como abscisic acid insensitive 1 (abi1), presentan dormancia 

reducida (Koornneef et al., 1984), mientras que las deficientes en GA, como 

galactokinase  1-3  (gal1-3)  no  germinan  (Koornneef  y  Vanderveen,  1980).  Los 

factores ambientales involucrados en la germinación son la humedad, el frío, la 

disponibilidad de nitrato y la cantidad de luz (Ali-Rachedi et al., 2004; Bethke et al., 
2007). Entre estos factores, la cantidad de luz ha sido el más estudiado y se ha 

demostrado la participación de algunos fotorreceptores de naturaleza proteica 

conocidos como fitocromos en la inducción de la biosíntesis de GA (Yamaguchi et 
al., 1998) (Fig. 6). Los fitocromos son sensibles a la luz roja y roja lejana y ejercen 

sus efectos sobre la germinación mediante la inducción de enzimas 3β-hidroxilasas 

involucradas en la biosíntesis de GA (Yamaguchi et al., 1998). 
 

La  germinación  ocurre  mediante  pasos  secuenciales,  el  primero  involucra  la 

imbibición de la semilla en agua y si las condiciones ambientales son adecuadas, el 
ABA endógeno sufre una hidroxilación que permite su propio catabolismo, 
promoviendo así la germinación (Arc et al., 2013). Sin embargo, en condiciones 

adversas, la testa inicia la biosíntesis de novo del ABA, lo que a su vez, induce 

factores de transcripción que inhiben la vía del GA al promover la síntesis de los 

represores de ésta para evitar la germinación (Arc et al., 2013). 
 

El ABA es una hormona sesquiterpénica que promueve la maduración de la semilla, 
utilización de nutrientes de reserva, tolerancia a la desecación e inducción de 

dormancia  (Holdsworth  et al., 2008).  Los factores  de transcripción  inducidos  por 
ABA son: ABSCISIC ACID INSENSITIVE 3 (ABI3), ABSCISIC ACID INSENSITIVE 
4 (ABI4) y ABSCISIC ACID INSENSITIVE 5 (ABI5) cuyas funciones se describen a 

continuación. ABI3 regula la transición entre la maduración del embrión y el 
establecimiento  de  la  plántula.  ABI4  codifica  para  un  factor  de  transcripción 

APETALA 2/ETHYLENE RESPONSIVE FACTOR (AP2/ERF) que actúa como un 

regulador positivo de la vía de ABA (Soderman et al., 2000) coordinando el 
crecimiento del embrión y de las cubiertas de la semilla movilizando lípidos desde 

el embrión. Además, se ha demostrado que juega un importante papel en el cruce 

de  señales  entre  ABA  y  GA  a  través  de  la  regulación  de  genes  clave  para  la
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biosíntesis de ambas hormonas (Shu et al., 2013). ABI5 se encuentra abajo de ABI3 

en la cascada de señalización y reprime la germinación parcialmente activando un 

grupo de genes LATE EMBRYOGENESIS  ABUNDANT (LEA). La señalización del 
GA comienza cuando sus niveles se incrementan y son percibidos por el receptor 
GIBBERELLIN INSENSITIVE DWARF 1 (GID1), el cual forma parte de un complejo 

de ubiquitinación E3 ligasa, cuyo blanco de degradación son los reguladores 

transcripcionales DELLA (Griffiths et al., 2006), que reprimen la transcripción de los 

PHYTOCHROME  INTERACTING FACTOR (PIF), que son factores que se unen a 

los promotores de los genes de respuesta al GA. Recientemente se ha demostrado 

que algunas proteínas tipo dedos de zinc como la INDETERMINATE DOMAIN 1 

(IDD1)/ENHYDROUS (ENY) median el efecto del GA balanceando la maduración 

promovida por ABA (Feurtado et al., 2011). Se ha sugerido que las proteínas DELLA 

(reguladores negativos de la vía de señalización de GA) interactúan con sitios de 
unión al ácido desoxirribonucleico (ADN) en los promotores de los genes. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Germinación 
 

 
 

Figura 5. Modelo de la germinación mediada por  MFT. Interacción de las vías del ABA y del GA en la regulación 

de la germinación. Cuando las condiciones ambientales son adecuadas, la vía del GA promueve la degradación de 

las proteínas  DELLA  que inducen  al MFT, elemento  central en el cruce de señales entre ABA y GA. MFT es 

regulado por la vía del ABA mediante las proteínas ABI3 y ABI5, la primera actúa como un represor y la otra como 

promotor del MFT. De esta manera MFT regula por retroalimentación negativa la vía de señalización de ABA. (*) 

Indica rutas aún no confirmadas (Modificado de Xi et al., 2010).
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Los genes de respuesta a GA codifican para algunas enzimas como las glucanasas, 
endohidrolasas y proteínas tipo expansinas que hidrolizan el endospermo y liberan 

la inhibición de ABA contribuyendo  así al crecimiento  del embrión, de tal manera 

que la radícula pueda emerger de la testa (McCarty, 1995). Como se mencionó 

anteriormente,  la germinación está determinada por un balance entre el ABA y el 
GA, por consiguiente es de esperarse un cruce de señales que regule el nivel de 

ambas hormonas. A continuación se mencionan algunos mecanismos moleculares 

conocidos hasta ahora que evidencian este cruce de señales entre ambas vías. 
 

 
 

Figura  6. Procesos  que  controlan  la dormancia  y la germinación  de  la semilla  en Arabidopsis  thaliana.  Los 

principales factores externos que favorecen la germinación son la luz, el frío y los nutrientes promoviendo el 

crecimiento del embrión. La biosíntesis del GA es inducida por la luz y esta hormona inhibe los efectos del ABA 

que imponen la dormancia. Además, se muestran los cruces de señales entre el etileno y las auxinas que inhiben y 

promueven, respectivamente la vía del ABA. Los BR  directamente actúan sobre el crecimiento del embrión. Las 

flechas verdes indican  la promoción de  la germinación  y las  rojas  la  inhibición (Modificado de Bentsink y 

Koornneef, 2008). 
 

 
 

La señalización del GA está regulada por un grupo de represores conocidos como 

proteínas DELLA que incluyen al REPRESOR OF GA-LIKE 2 (RGL2) que 

probablemente es el principal factor tipo DELLA involucrado en germinación (Tyler 
et al., 2004). RGL2 se expresa durante la germinación temprana en especial antes
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de  la  emergencia  de  la  radícula  y también  estimula  la  biosíntesis  de  ABA  y la 

actividad de ABI5. Por otra parte, el ABA mejora la expresión de RGL2, sugiriendo 

que este último juega un papel importante mediando la interacción del GA y el ABA. 
RGL2 promueve directamente la transcripción del gen MOTHER OF FT AND TFL1 

(MFT)  que  codifica  para  una  proteína  de  unión  a  la  fosfatidiletanolamina  que 

participa en la vía de señalización del ABA y el GA (Fig. 5). La expresión de MFT 

está regulada por ABI3 y ABI5, responde a señales tanto del GA como del ABA y 

controla la germinación a través de una retroalimentación negativa sobre la vía del 
ABA (Fig. 6) (Xi et al., 2010). Además se ha sugerido que RGL2 podría también 

actuar como un regulador negativo de genes que codifican para enzimas hidrolíticas 

promovidas por GA (Lee et al., 2002). Aunque la germinación está regulada 

principalmente por el ABA y el GA, también participan otros fitorreguladores que 

mediante un cruce de señales contribuyen en algún proceso vinculado a la 

germinación (Bentsink y Koornneef, 2008). 
 

El papel principal de las auxinas se presenta en la embriogénesis, sin embargo, 
recientemente se ha demostrado que el factor de respuesta a auxinas ARF10 está 

involucrado  en la germinación  a través del ABA, ya que las plantas transgénicas 

que expresan un micro ARN resistente a ARF10 (miR-160) son hipersensibles a la 

aplicación exógena de ABA (Liu et al., 2007) (Fig. 6). Los receptores de citocininas 

ARABIDOPSIS HISTIDINE KINASE 2 (AHK2) y ARABIDOPSIS HISTIDINE KINASE 
3 (AHK3) regulan el peso y tamaño de las semillas a través de una regulación 

epigenética  vía  cambios  en  la  cromatina  que  influyen  en  la  transcripción  y  el 
desarrollo de los tegumentos y endospermo (Sun et al., 2010). Respecto a la función 

del etileno durante la germinación, se ha observado que las mutantes ethylene 

receptor 1 (etr1) y ethylene insensitive 2 (ein2) con alteraciones en la vía del etileno 

son hipersensibles al ABA. El fenotipo de la doble mutante ein2abi3 indica que el 
etileno regula negativamente la dormancia al inhibir la acción del ABA (Beudoin et 
al., 2000). Los brasinoesteroides (BR) son fitoreguladores de origen esteroideo que 

participan en la regulación del desarrollo de estomas, longitud de las células, 
expansión de hojas, diferenciación de tejido vascular, etc. (Arc et al., 2013). 
Recientemente, se les ha atribuido una función sobre la regulación del desarrollo de 

la semilla, debido a que mutantes deficientes en esta hormona tanto en Arabidopsis 

thaliana, como en Pisum sativum, Solanum lycopersicum y Oryza sativa, aparte de 

su baja fertilidad también presentan una disminución en la longitud de la semilla 

(Fujioka y Yokota, 2003; Morinaka et al., 2006; Nomura et al., 2007; Ye et al., 2010). 
El   mecanismo   sugerido   para   esta   hormona   indica   que   BRASSINAZOLE-
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RESISTANT 1(BZR1) el regulador positivo de la vía de los BR activa directamente 

a genes que controlan el tamaño de la semilla (Jiang et al., 2013). 
 

 

Genes inducidos durante  el desarrollo de la semilla 
 

Se han encontrado varios genes inducidos diferencialmente durante las distintas 

fases del desarrollo de la semilla que incluyen a ABSICISIC ACID INSENSITIVE 3 

(ABI3), FUSCA 3 (FUS3), LEAFY COTYLEDON 1 (LEC1) y LEAFY COTYLEDON 
2 (LEC2). Estos genes codifican para factores de transcripción con dominio de unión 
B3, dicho dominio adquiere una conformación terciaria en forma de barril que es 

capaz de unirse al surco mayor del ADN. En general, la mutación en estos genes 

disminuye la dormancia y reduce la expresión de las proteínas de almacenamiento 

(Gutiérrez et al., 2007). Otros genes involucrados en el desarrollo de la semilla son: 
SHORT  HYPOCOTYL  UNDER  BLUE1  (SHB1),  HAIKU1  (IKU1),  MINISEED  3 

(MINI3) y HAIKU 2 (IKU2) que promueven el desarrollo del endospermo y así 
aumentan el tamaño de la semilla (Wang et al., 2010). En forma opuesta APETALA 
2 (AP2), inhibe el crecimiento de los tegumentos y el embrión reduciendo el tamaño 

de la semilla (Ohto et al., 2009); se ha sugerido que AUXIN RESPONSE FACTOR 
2 (ARF2) también regula el tamaño y peso de la semilla, ya que la deficiencia de 

este factor de transcripción ocasiona divisiones extras en los tegumentos del óvulo, 
lo cual provoca la formación de una testa alargada y también regula el crecimiento 

de los tegumentos al moderar el número de divisiones (Shruff et al., 2006). FUS3 

promueve la dormancia y evita la germinación precoz al estimular la biosíntesis del 
ABA e inhibir la del GA, además, se ha sugerido que el ABA estabiliza a la proteína 

FUS3 mientras  que el GA la desestabiliza  (Nambara  et al., 2000; Curaba  et al., 
2004). Los genes FUS3 y ABI3 son inducidos por auxinas y la síntesis de auxinas 

es regulada a su vez por LEC2 y FUS3 (Gazzarrini et al., 2004; Lu et al., 2010). 
 

 

Influencia de la testa sobre la germinación 
 

La testa es una estructura de protección y nutrición para el embrión. Las mutantes 

con defectos en la testa se pueden dividir en los grupos de pigmentación y de 

estructura. La testa de Arabidopsis contiene tres tipos de pigmentos: antocianinas, 
flavonoles y proantocianinas, que dan los colores rojo, morado y café, 
respectivamente.   Las   mutantes   de   pigmentación   transparent   testa   1   (tt1), 

transparent testa 2 (tt2) y transparent testa glabra (ttg) presentan semillas amarillas
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debido a alteraciones en la síntesis de proantocianinas y dormancia reducida 

(Masucci y Schiefelbein, 1996). La mutación en TTG también ocasiona una 

disminución en la cantidad de proteínas e incrementa el contenido de ácidos grasos 

en la semilla, lo que resulta en una disminución  del tamaño y peso (Chen et al., 
2012). Otros factores de transcripción que regulan la síntesis de ácidos grasos son: 
LEC1, LEC2, FUS3 y ABI3. 

 

Algunos autores postulan que la acumulación de pigmentos en la testa es un 

obstáculo para la germinación (Albert et al., 1997). Las mutantes estructurales 

aberrant testa shape (ats) y ap2 presentan semillas con forma de corazón (León- 
Kloosterziel et al., 1994) y glabra 2 (gl2) pierde la capa de mucílago afectando de 

esta manera la germinación (Rerie et al., 1994; Masucci y Schiefelbein, 1996). La 

testa puede imponer dormancia por dos mecanismos: uno mediando el proceso de 

imbibición al controlar la captación de agua mediante el mucílago y el otro a través 

de la biosíntesis del ABA, ya que recientemente se ha demostrado que induce la 

síntesis de novo del ABA cuando las condiciones para la germinación no son 

adecuadas (Lee et al., 2010). 
 

 

Germinación del maíz 
 

En el maíz, VIVIPAROUS 1 (VP1), es un gen análogo a ABI3, cuya mutación al igual 
que lo reportado en las mutantes insensibles a ABA en Arabidopsis reduce la 

dormancia e inhibe la síntesis de antocianinas (McCarty et al., 1989). VP1 codifica 

para un factor de transcripción con dominio de unión B3 que regula la maduración 

de la semilla al inducir la expresión  de factores de transcripción  de respuesta  al 
ABA. Se ha demostrado que el gen VP1 puede complementar la mutante abi3 en 

Arabidopsis (Giraudat et  al., 1992; Suzuki et al., 2001). 
 

Los genes inducidos por ABA, contienen elementos de respuesta a ABA (ABRE) 
donde se unen a promotores con cajas ACGT. Algunos de estos genes son ABI5 y 

bzip TRANSCRIPTION FACTOR 1 (TRAB1). Sin embargo, otros promotores 

activados, además de la secuencia ABRE, requieren un elemento adicional en cis 

denominado elemento acoplador (CE) que juntos forman el ABREC; en maíz el más 

conocido es rab28 que es activado por el factor VP1 (Busk y Pages, 1998). VP1 

regula  la  transcripción a  través  de la activación  de  la  expresión de  genes  que 

codifican para la síntesis de la β-amilasa y al igual que los factores de transcripción 

de respuesta  al ABA,  como  ABI3  y ABI5, VP1 se induce  en respuesta  a estrés
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osmótico (Cao et al., 2007). Por otra parte, el factor TRAB1 se presenta como un 

posible análogo de ABI5 en Arabidopsis y se ha demostrado que actúa de manera 

sinérgica al ABA (Jakoby et al., 2002) y que el ABA favorece la activación de TRAB1 

mediante fosforilación (Kagaya et al., 2002). 
 

 

Conclusiones 
 

La germinación es un proceso altamente regulado que implica la participación de 

diversas clases de hormonas vegetales, que actúan de manera sinergística o 

antagónica, integrando las señales provenientes del ambiente. Hasta ahora, la 

información disponible indica que el ácido abscísico y el ácido giberélico son los 

fitorreguladores esenciales para el control de la germinación, aunque las auxinas, 
citocininas, brasinoesteroides y el etileno influyen tanto en el desarrollo de la semilla 

como en la dormancia. Factores estructurales propios de la semilla como la testa, 
compuestos de reserva acumulados en el endospermo y la estructura del embrión 

son importantes durante la germinación. Estos factores están conservados en 

Arabidopsis y maíz, lo que permite sugerir que los estudios en especies modelo 

podrían  tener  aplicaciones  inmediatas  en  los  cultivos.  En  estos  momentos,  la 

biología vegetal experimenta una revolución genómica, causada por el impacto de 

las  modernas  técnicas  de  secuenciación  masiva  de  sus  genes,  transcritos  y 

proteínas. El entender la manera como se orquestan las vías de señalización 

hormonal para controlar la germinación en las diferentes especies vegetales, tanto 

en angiospermas  como  en gimnospermas  es uno de los retos actuales  en este 

campo. 
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Las células guardianas
Escrito por Claudia Marina López García y José López Bucio

Las plantas son organismos un tanto distintos a nosotros, ya que realizan un proceso fundamental, la fotosíntesis,
lo que significa que son capaces de convertir el dióxido de carbono (CO2) atmosférico en sacarosa, utilizando
únicamente energía lumínica y agua. El CO2 es un gas abundante en la atmósfera, generado de fuentes muy
diversas, de manera natural se produce en incendios, erupciones volcánicas e incluso cuando respiramos. Los
humanos liberamos este gas a través de la nariz, una cavidad que permite el intercambio gaseoso, los animales
también cuentan con cavidades u órganos específicos para captar el oxígeno y liberar gases fuera del cuerpo.

Las plantas están conformadas por el follaje y el sistema radicular. El primero consiste de hojas, tallos, flores y
frutos, realiza las funciones de transpiración, es decir liberan el exceso de agua que circula desde el suelo
transportando nutrientes, así como la reproducción y dispersión de las semillas. Por otra parte, la raíz permite el
anclaje, la hidratación y la nutrición. Las hojas son láminas de color verde por la producción de clorofila, un
pigmento fotosintético. Estos órganos están cubiertos por una cutícula protectora, entonces ¿Cómo es que se
realiza la captación de CO2?

Los estomas permiten el intercambio gaseoso, son orificios microscópicos que se distribuyen principalmente en
las hojas y están formados por dos células conocidas como células guardianas o células guarda, que abren o
cierran los poros en respuesta a fluctuaciones de las condiciones ambientales. Los estomas permiten el ingreso del
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CO2, materia prima para producir sacarosa y otros azúcares, su apertura incrementa la entrada de CO2 pero
puede ocasionar la pérdida de agua, particularmente bajo condiciones de alta temperatura, e incluso pueden ser
sitio de ingreso de microorganismos patógenos. Por lo tanto, la dinámica estomática es fundamental para la
supervivencia de la planta.

 

¿Cuál es el origen de las células guardianas?

La epidermis de las hojas es una capa protectora, cerosa y brillante que se origina a partir de un tejido
embrionario llamado protodermo y se diferencia en: 1) células guardianas, que permiten el intercambio gaseoso
con el medio, 2) tricomas, prolongaciones que confieren protección contra la desecación y ataque de herbívoros y
patógenos, y 3) células planas, que aíslan las estructuras internas. La diferenciación de las células epidérmicas
está coordinada por fitohormonas que regulan la expresión de genes, que les permiten cumplir con sus funciones.
Las células guardianas son morfológicamente distintas del resto de las células epidérmicas, poseen una compleja
red de señalización, alta capacidad para transportar iones y vías metabólicas modificadas que le dan la capacidad
de cambiar rápidamente su volumen para modular la apertura de los estomas.

 

¿Cuál es su función?
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Las plantas son organismos muy sensibles, que perciben las condiciones ambientales y modulan la fotosíntesis y
transpiración con el objetivo de protegerse de cambios negativos para su desarrollo. Los factores ambientales que
influyen en la apertura estomática son: la luz, la concentración de CO2 y el agobio biótico o abiótico. El estrés
biótico es generado por microorganismos y el abiótico por alta salinidad, limitación de agua, temperaturas
extremas, etc. La luz y el CO2 favorecen la apertura, mientras que ambos tipos de estrés inducen el cierre de los
estomas.

Es por ello, que la principal función de las células guarda es cerrar el estoma en caso necesario, para evitar la
pérdida de agua o una posible infección en las hojas, integrando los cambios en estos factores y generando una
respuesta que incremente o disminuya su turgencia, respectivamente. Estos cambios se realizan por
modificaciones en la organización del citoesqueleto, en la cantidad de iones y en la producción de algunos
metabolitos. Cuando las células guardianas abren el estoma, aumentan su turgencia al activar una bomba de
protones que induce la entrada de iones potasio (K+) principalmente. Para cerrar el estoma ocurre lo opuesto,
salen iones K+ ocasionando una pérdida de volumen.

 

 Señales de alerta

Las plantas envían la información del entorno a sus diferentes órganos y tejidos a través de cascadas de
señalización, las más conocidas implican la participación de hormonas vegetales. El ácido abscísico (ABA)
media las respuestas al estrés abiótico y es el principal regulador de la apertura estomática. La salinidad, el frío o
la sequía inducen su biosíntesis, al ser percibido por los receptores de las células guardianas, éstas incrementan
los niveles de peróxido de hidrógeno. Por su parte el ácido jasmónico (AJ) conduce la defensa contra
microorganismos, ya que inducen la producción de óxido nítrico (NO) y también la biosíntesis de ácido abscísico.
El peróxido de hidrógeno (H2O2) y el óxido nítrico causan la salida de K+ y conducen a la pérdida de turgencia,
con el consecuente cierre del estoma, para minimizar los daños que cambios adversos en factores ambientales
pudieran ocasionar a la planta.
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