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RESUMEN 

Las plantas por su carácter sésil se ven en la necesidad de tomar recursos del medio ambiente para 

su sobrevivencia, al ser los productores primarios de los ecosistemas tienen un papel fundamental 

en la existencia de la vida en el planeta. Sus interacciones con el ambiente resultan muy importantes 

para el sostén de la productividad agrícola. Si algún requerimiento la planta lo detecta como 

limitante, se inducen respuestas que le permiten adaptarse y/o competir por él, para asegurar un 

mejor aprovechamiento y lograr su supervivencia. Las respuestas a la competencia dependen de la 

densidad poblacional, pero escasamente se ha investigado su efecto sobre la regulación de la 

morfología vegetal y los mecanismos que integran las señales en programas morfogenéticos como 

es la señalización de auxinas, para regular procesos del desarrollo. 

Considerando lo anterior, en este trabajo se presenta la caracterización del efecto de la 

densidad poblacional sobre los programas de desarrollo de Arabidopsis thaliana crecida in vitro y 

en suelo y su interacción con la vía de señalización de las auxinas. Los resultados del presente 

estudio, indican que la densidad poblacional regula procesos de crecimiento y desarrollo durante 

todo el ciclo de vida de la planta, el aumento en densidad poblacional disminuye la producción de 

clorofila y biomasa así como el tamaño general de la planta al comparar con tratamientos de baja 

densidad. El proceso de floración se ve acelerado en alta densidad y la cantidad de flores y frutos se 

ve drásticamente reducida de manera dependiente del aumento en número de individuos. La 

senescencia se presenta de manera temprana en alta densidad. En el sistema radicular, de forma 

dependiente de la densidad poblacional se presenta una disminución en la longitud de la raíz 

primaria y número de raíces laterales, esto se encuentra regulado por una disminución en división y 

diferenciación celular a través de la señalización de auxinas, lo que se observó en las líneas 

transgénicas CycB1:uidA y DR5:uidA. Se muestra que la densidad poblacional regula el transporte 

polar de auxinas a través de la participación directa del transportador de eflujo de auxinas PIN1 y el 

factor transcripcional PFT1. Los resultados sugieren que el efecto de la densidad poblacional en la 

regulación de los procesos descritos se establece por una comunicación planta-planta posiblemente 

mediada por compuestos volátiles y no está directamente relacionada a la competencia por 

nutrientes, CO2 y luz. 

 

PALABRAS CLAVE: Arabidopsis thaliana, Auxinas, Competencia, Densidad poblacional, PFT1. 

  



 

ABSTRACT 

The sessile character of plants put them in the need to take environmental resources for 

survival, as ecosystems primary producers they play a key role in the existence of life on 

the earth. Their interactions with the environment are very important for sustaining 

agricultural productivity. If the plant detects any requirement as limiting, responses that 

allow it to adapt and /or compete for it, to ensure better utilization and ensure their survival 

are induced. Responses to competition depend on population density, but has been poorly 

investigated its effect on the regulation of plant morphology and the mechanisms that 

integrate the signals in morphogenetic programs such as auxin signaling to regulate 

developmental processes. 

The present work focuses on the characterization of the population density effect on 

developmental programs of Arabidopsis thaliana grown in vitro and in soil, and its 

interaction with the auxin signaling pathway is presented. The results of this study indicate 

that population density regulates processes of growth and development throughout the 

plant‟s life cycle, the increase in population density decreases the production of chlorophyll 

and biomass as well as the overall size of the plant compare with low density. The 

flowering process is accelerated at high density and the number of flowers and fruits is 

drastically reduced in a dependent manner of the increase in number of individuals. 

Senescence occurs early in high density. Radicular system presents a decrease in primary 

root length and lateral roots number in a population density dependently way, that is 

regulated by a decrease in cell division and differentiation through auxin signaling, 

observed in the transgenic lines CycB:uidA and DR5:uidA. It is shown that the population 

density regulates polar auxin transport through the direct involvement of auxin efflux 

carrier PIN1 and PFT1 transcriptional factor. This results suggest that the effect of 

population density in the regulation of the processes described are established by plant-

plant communication mediated possibly by volatile compounds and is not directly related to 

nutrients, CO2 and light competition. 

KEY WORDS: Arabidopsis thaliana, Auxinas, Competencia, Densidad poblacional, 

PFT1. 
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1. INTRODUCCIÓN 

Las plantas son organismos eucariontes, pluricelulares altamente sofisticados, con un papel 

fundamental en la existencia de la vida en el planeta; al ser los productores primarios de los 

ecosistemas, las interacciones con más organismos resultan extremadamente importantes. 

Los vegetales presentan diferentes estructuras altamente especializadas que les permiten 

crecer, desarrollarse y reproducirse, formando así un sistema integrado con la capacidad de 

modificar su arquitectura (plasticidad fenotípica) y el desarrollo en respuesta a las señales 

bióticas y abióticas del medio. Esta última característica ha surgido como una estrategia 

para una mejor adaptación al medio y a la competencia por recursos esenciales (Callaway et 

al., 2003; Valladares et al., 2007). 

Para los organismos vegetales estos recursos incluyen agua, luz, dióxido de 

carbono, minerales y algunas señales abióticas importantes como la gravedad, la 

composición y estructura del suelo, y la percepción de algunos elementos volátiles del 

ambiente, así como también exudados radiculares propios y de otros organismos. Cuando 

alguno de estos requerimientos indispensables, se detecta como limitado y dependiendo de 

la duración e intensidad de cada señal, se inducen en las plantas respuestas que les permiten 

adaptarse y/o competir por ellos, para asegurar un mejor aprovechamiento y así lograr la 

supervivencia (Gersani et al., 1998; Kegge y Pierik, 2010). 

En especies de importancia económica, la competencia por recursos puede variar 

manipulando varios parámetros, entre ellos la densidad de individuos en un área 

determinada (Shennan, 2008). Se ha hecho relativamente poco trabajo para entender el 

efecto de la densidad poblacional sobre la regulación de la morfología y fisiología de las 

plantas, así como de los mecanismos que median estas respuestas. 

Arabidopsis thaliana, es una especie dicotiledónea miembro de la familia 

Brassicaceae (Cruciferae), que gracias a sus características, ha sido el modelo de estudio 

más utilizado en genética, bioquímica y fisiología vegetal por más de 20 años (NSF, 2002); 

debido a que tiene la ventaja de que su genoma ha sido completamente secuenciado, 

permitiendo la identificación de un gran número de mutantes, afectadas en diferentes 
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programas de desarrollo (NSF, 2002). Particularmente, las características de su sistema 

radicular, como la simplicidad de su organización celular y la actividad del meristemo 

apical la hacen un modelo ideal para estudiar procesos fisiológicos (Scheres y Wolkenfelt, 

1998). Avances importantes en el entendimiento del crecimiento y desarrollo de las plantas 

se han logrado gracias a los estudios con esta angiosperma. 

Debido a su carácter sésil, las plantas desarrollaron la capacidad de responder a un 

gran número de estímulos externos para coordinar su crecimiento y desarrollo, mediante la 

síntesis de diferentes reguladores de crecimiento, que ejercen sus funciones a través de 

programas de señalización intracelular específicos que conducen al encendido o apagado de 

genes (del Pozo et al., 2006). Los reguladores de crecimiento son un grupo de moléculas 

pequeñas derivadas de diferentes vías metabólicas que funcionan como integradoras de 

información y cuyas vías de señalización con frecuencia interactúan para regular la 

morfogénesis vegetal y las respuestas al ambiente (López-Bucio et al., 2006a). Un solo 

regulador de crecimiento puede afectar una amplia gama de aspectos celulares y procesos 

del desarrollo y a su vez un solo proceso puede ser regulado al mismo tiempo por múltiples 

reguladores de crecimiento (Gray, 2004). 

Las auxinas son los reguladores del crecimiento vegetal más estudiados. Se ha 

determinado que participan en cada aspecto del crecimiento y desarrollo de la planta, 

modulando procesos diversos como las respuestas a la luz y gravedad, la arquitectura 

general de la raíz y follaje, la organogénesis (Teale et al., 2006), así como el control de la 

abscisión, la división celular, el desarrollo reproductivo y la dominancia apical (Woodward 

y Bartel, 2005). La principal auxina en las plantas es el ácido indol-3-acético (IAA, indole-

3-acetic acid), implicado en los tres procesos principales del crecimiento: división, 

elongación y diferenciación celular. En Arabidopsis thaliana las respuestas inducidas por 

auxinas comprenden una red de procesos regulada y compleja, que incluye la síntesis de 

auxinas, la disponibilidad en su forma activa, la regulación de su transporte a través de la 

planta, su percepción y señalización, además de las interacciones con otras señales tanto 

endógenas como ambientales (Kieffer et al., 2010). 

Las auxinas se sintetizan en diferentes partes de la planta, principalmente en partes 

en desarrollo jóvenes como el meristemo aéreo, hojas recién emergidas y plántulas (Ljung 
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et al., 2001), también el sistema radicular presenta una fuente de auxinas, localizada 

principalmente en la zona meristemática de la raíz primaria y de las raíces laterales (Ljung 

et al., 2005). Desde los sitios de síntesis, las auxinas son redistribuidas hacia toda la planta 

para regular una serie de procesos morfogenéticos (Davies, 2004), para lo cual requieren un 

mecanismo de transporte sofisticado, conocido como transporte polar de auxinas (PAT, 

Polar Auxin Transport) (Michniewicz et al., 2007). 

En el PAT, participan proteínas transportadoras de influjo AUX1 y de salida como 

las familias PIN y PGP que en conjunto regulan la distribución controlada del IAA para 

generar gradientes de concentración en tejidos específicos. Dichos gradientes son 

importantes porque el IAA lleva a cabo sus efectos a través de la formación de máximos de 

concentración de auxina (Benková et al., 2003). Mutantes de Arabidopsis como pin 

formed1 (pin1) fueron descritas con defectos en el PAT, lo que sugería su función en el 

eflujo de auxinas (Okada et al., 1991). La identificación y caracterización de genes 

homólogos adicionales PIN3, PIN4 y PIN7, necesarios para el gravitropismo, 

mantenimiento de los patrones del meristemo radicular y desarrollo embrionario 

respectivamente, indicaron una distribución asimétrica (polar) en las membranas celulares 

en tipos celulares específicos, relacionándolos con la dirección del flujo de auxinas y los 

patrones de acumulación sitio especifico (Friml et al., 2002a, b; Wisniewska et al., 2006). 

En los estudios que reportan mutantes en la ruta de señalización de auxinas, las 

respuestas fenotípicas son muy variadas, desde resistencia hasta sensibilidad de auxinas. En 

nuestro grupo de trabajo, Raya-González et al. (2014) identificaron a la mutante pft1-2 con 

un incremento en el crecimiento de la raíz primaria y casi el doble de raíces laterales, 

presentando una sensibilidad a auxinas a concentraciones bajas, evidenciada por la 

actividad de los marcadores de respuesta a auxinas DR5:GFP y DR5:uidA, lo que sugería 

que PFT1, podría estar involucrado en el transporte de auxinas, posiblemente mediando la 

regulación transcripcional y distribución del transportador de eflujo PIN1. 
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2. ANTECEDENTES 

 

2.1. Arabidopsis thaliana como modelo de estudio 

Arabidopsis thaliana es una especie dicotiledónea, miembro de la familia Brassicaceae 

(Cruciferae), que incluye cultivos de importancia económica como el nabo (Brassica 

napus), la col (Brassica oleracea var botrytis), el brócoli (Brassica oleracea L. var. italica) 

y la canola (Brassica napus var. napus); no obstante que Arabidopsis no es una planta de 

importancia económica, ha sido el modelo de estudio más utilizado en genética, bioquímica 

y fisiología vegetal por más de 20 años (NSF, 2002). 

Para dilucidar los posibles mecanismos moleculares de acción y/o funciones de gran 

variedad de compuestos producidos por las plantas, los investigadores han utilizado a 

Arabidopsis thaliana como modelo de estudio por las siguientes características: presenta 

requerimientos básicos como cualquier otro organismo autótrofo, luz, agua y nutrientes; un 

ciclo de vida corto de entre seis y ocho semanas; producción de una gran cantidad de 

semillas, requiriendo un espacio pequeño para su crecimiento, por lo que es fácil de cultivar 

en invernaderos o cámaras de crecimiento. Además, tiene la ventaja de que se ha 

secuenciado su genoma, el cual consta de 120 megapares de bases, distribuidos en cinco 

cromosomas, que se sabe contienen alrededor de 25, 000 genes. El genoma de Arabidopsis 

es relativamente pequeño, comparado con el de otras especies cultivables como el maíz (19 

veces más grande) o el trigo (128 veces más grande), los cuales presentan además, 

duplicación de genes por eventos de poliploidía. Todas estas características han permitido 

la identificación de un gran número de genes de Arabidopsis que participan en diferentes 

programas de desarrollo (NSF, 2002). 

Particularmente, la raíz de Arabidopsis tiene características que la hacen un modelo 

ideal para estudiar procesos fisiológicos, entre ellas la simplicidad de su organización 

celular y la actividad del meristemo apical (Scheres y Wolkenfelt, 1998). Avances 

importantes en el entendimiento del crecimiento y desarrollo de las plantas se han logrado 

gracias a los estudios con esta angiosperma. 
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2.2. Morfología vegetal 

Los dos sistemas principales que presenta la morfología de una planta son el aéreo, 

formado por tallo, hojas, flores y frutos durante la etapa reproductiva; y el radicular el cual 

generalmente consiste de una raíz primaria, raíces laterales, pelos radiculares y en 

ocasiones raíces adventicias (Fig. 1). 

En el sistema vegetal aéreo lo primero en emerger durante la germinación es el 

hipocotilo y el o los cotiledones, posteriormente se da lugar a la formación de las hojas 

verdaderas. Este sistema se encuentra adaptado para la realización de la fotosíntesis, 

principalmente en las hojas, cuyas células contienen cloroplastos, donde la clorofila 

(pigmento verde) se especializa en la absorción de luz. Durante la fotosíntesis, la planta 

utiliza la energía solar y el CO2 que capta del ambiente, para oxidar el agua que es 

absorbida en las raíces, liberando O2, y reduciendo el CO2 para formar ATP, glucosa y 

otros carbohidratos que utilizará durante su desarrollo (Taiz y Zeiger, 2002). 

En angiospermas se han descrito dos formas principales de clorofila, la clorofila a y 

la b, ambas se encuentran normalmente en proporciones 3:1 respectivamente 

(Lichtenthaler, 1987). Todas las clorofilas tienen una estructura de anillo, similar a las 

porfirinas que se encuentran en la hemoglobina y los criptocromos. Esta estructura contiene 

algunos electrones que son fácilmente intercambiables y participan en las reacciones de 

óxido-reducción. La clorofila se localiza en las membranas de los tilacoides dentro de la 

célula, en donde se ancla gracias a una cadena lateral en su estructura, constituida de fitol y 

asociada a proteínas y otros pigmentos con los que forma los fotosistemas. La clorofila es 

fácilmente detectable gracias a su comportamiento frente a la luz. Medir ópticamente la 

concentración de clorofila en una muestra permite una estimación indirecta de la actividad 

biológica de los organismos, incluso existen reportes que correlacionan directamente la 

cantidad de clorofila con el crecimiento de las plantas y sugieren que este tipo de 

cuantificación se puede utilizar para monitorear el crecimiento de los vegetales (Hsu, 

2007), de igual forma que se ha descrito para monitorear el crecimiento del fitoplancton en 

comunidades acuáticas (Auer et al., 1990, Vörös y Padisák, 1991). 
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FIGURA 1. La morfología típica de Arabidopsis. (A) Dos sistemas conforman un organismo vegetal; el 

aéreo que presenta hojas, tallos, flores y frutos, y el radicular que consta de una raíz primaria, raíces laterales 

y pelos radiculares. (B) Acercamiento de la punta de la raíz primaria con sus tres zonas principales: 

meristemática, de elongación y de diferenciación (Modificado de Taiz y Zeiger, 2002; López-Bucio et al., 

2006b). 

 

2.2.1. El sistema radicular 

El sistema radicular se encuentra adaptado para la captación de agua y nutrientes del suelo, 

así como para permitir la fijación al sustrato y proporcionar sostén a la parte aérea. Las 

raíces son órganos heterotróficos porque su nutrición depende de la fotosíntesis producida 

por las hojas; sin embargo, ésta última depende de la captación de agua y minerales 

absorbidos por la raíz. Recientemente se ha descrito otra función de este sistema, la 

secreción de una gran cantidad de compuestos al ambiente que le rodea, denominado 

rizosfera (Narasimhan et al., 2003).  

La raíz se diferencia del tallo por su estructura, el modo en que se forma y la falta de 

apéndices como yemas y hojas. La primera raíz derivada de la planta se conoce como 

radícula, la cual, se origina después de la germinación de la semilla y a partir de ella se 
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forma la raíz primaria. Las raíces desarrolladas a partir de la raíz primaria se denominan 

raíces laterales o secundarias. Las raíces que crecen a partir de otras parte de la planta, 

como el tallo, se denominan raíces adventicias (Scheres et al., 2002); además este sistema 

cuenta con pelos radiculares, que son proyecciones de células especializadas de la 

epidermis (tricoblastos) que proveen a la planta una mayor superficie para la captación de 

agua y nutrientes (Fig. 1B).  

Debido a que las plantas son sésiles, su estrategia para una mejor adaptación es la 

plasticidad en los programas de desarrollo que modifican su arquitectura. De acuerdo a 

López-Bucio et al. (2003), se distinguen tres procesos principales que pueden afectar la 

arquitectura de la raíz: i) la división celular en los meristemos formando nuevas células, ii) 

la formación de raíces laterales aumentando la capacidad exploratoria y iii) la formación de 

pelos radiculares incrementando el área de absorción de agua y nutrientes. Estos procesos 

son particularmente sensibles a cambios internos y externos tanto bióticos cómo abióticos. 

De igual forma en respuesta a estos estímulos, el sistema aéreo puede modificar el tamaño 

del hipocotilo, peciolos, hojas y tallos (Franklin et al., 2003). 

La raíz de Arabidopsis representa un modelo muy sencillo y adecuado para las 

investigaciones sobre procesos morfogenéticos. Un número pequeño de células madre 

generan todos los tipos celulares a través de divisiones, seguidas de una expansión y 

diferenciación celular. Debido a que el crecimiento de la raíz primaria es indeterminado, 

estos procesos son continuos. El crecimiento de la raíz primaria ocurre en el meristemo 

apical de raíz (RAM, root apical meristem). El RAM produce células en dos direcciones, 

una capa de tejido llamado cofia, que abarca el extremo distal de las raíces y protege la 

punta de la raíz a medida que crece a través del suelo y a su vez percibe y procesa los 

estímulos ambientales modulando la dirección del crecimiento de la raíz en función de la 

gravedad (gravitropismo), la luz (fototropismo), obstáculos (tigmotropismo), gradientes de 

temperatura (termotropismo), humedad (hidrotropismo), nutrientes y otras sustancias 

químicas (alelopatía o quimiotropismo) (Ishikawa y Evans, 1990; Okada y Shimura, 1990). 

El RAM también produce células que contribuyen a la estructura de la raíz. El 

sistema radicular es una estructura formada por diferentes tejidos celulares: la epidermis, el 

córtex, la endodermis, el periciclo y los haces vasculares (Fig. 2). Las células que forman 
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los diferentes tejidos se producen a partir de cuatro células madre (células iniciales) 

localizadas en el ápice de la raíz (Dolan et al., 1993). Internamente y en contacto con las 

células iniciales se encuentra un número pequeño de células llamado centro quiescente 

(QC, quiescent center), el cual presenta poca actividad mitótica, pero su función principal 

es la de mantener la organización de células adyacentes. A medida que va creciendo la raíz, 

la zona de división celular (zona meristemática) dará paso a una fase de expansión celular 

que marca el final de la zona meristemática y el inicio de la zona de diferenciación (Fig. 

1B). Una vez que incrementan su tamaño, las células se diferencian en su forma y función 

final, este proceso está evidenciado por la aparición de pelos radiculares, que son células 

epidérmicas especializadas en la captura de agua y nutrientes. Por otra parte, mediante 

eventos de división celular en el periciclo, se forman las raíces laterales, órganos que 

incrementan la superficie total de exploración del suelo y contribuyen a un mejor anclaje.  

 

FIGURA 2. Estructura de la raíz de Arabidopsis thaliana. Se muestra el corte longitudinal de la raíz, 

indicando los tejidos que la componen (Modificado de Jaillais y Chory, 2010).  
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2.2.1.1. Raíces laterales 

La mayor parte del sistema radicular está formado por raíces laterales (RL), originadas a 

partir de la raíz primaria. El desarrollo de RL está controlado por diferentes factores 

incluyendo la concentración de nutrientes dentro de la planta y en el suelo (López-Bucio et 

al., 2003). Por lo tanto, las plantas han optimizado su desarrollo en función de la necesidad 

de absorción de agua y/o nutrientes o percepción de cambios ambientales, modulando el 

desarrollo de RL o pelos radiculares a lo largo de la raíz primaria. Las RL de Arabidopsis 

se originan a partir de células del periciclo, cuando estas células se dividen (Fig. 3A) 

(Dolan et al., 1993).  

Malamy y Benfey (1997), clasifican las siguientes etapas: Etapa I: iniciación del 

primordio en un plano longitudinal con aproximadamente 8 divisiones a partir de una célula 

del periciclo. Etapa II: el primordio consta de dos capas celulares causadas por una división 

periclinal de la primera capa. Etapa III: se lleva a cabo otra división periclinal para dar 

lugar a la formación de una tercera capa de células. Etapa IV: el primordio consta de cuatro 

capas de células. Etapa V: el primordio alcanza el córtex de la raíz. Etapa VI: el primordio 

forma un domo que alcanza la epidermis. Etapa VII: ocurre la emergencia de la raíz, 

formándose una raíz lateral (Fig. 3B-D). 
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FIGURA 3. Cambios morfológicos durante el proceso de formación y desarrollo de raíces laterales de 

Arabidopsis. (A) Las raíces laterales se originan de la raíz primaria a partir de células del periciclo. (B) Los 

siete estados del desarrollo de primordios de raíces laterales (Malamy y Benfey, 1997), (C) el establecimiento 

de los máximos de auxinas, mostrado por el color azul en la línea marcadora DR5:uidA (D). Las barras de 

escala representan 20 µm (Modificado de Péret et al., 2009) 

 

2.3. Reguladores del crecimiento 

Debido al estilo de vida sésil de las plantas, ellas perfeccionaron su capacidad de respuesta 

a un gran número de estímulos externos para coordinar su crecimiento y desarrollo, 

mediante la síntesis de los diferentes reguladores de crecimiento, que funcionan mediante 

programas de señalización intracelular específicas que conducen al encendido o apagado de 

genes (del Pozo et al., 2006). Los reguladores de crecimiento son un grupo de moléculas 

derivadas de diferentes vías metabólicas y los clásicos son las auxinas, las citocininas, las 

giberelinas, el ácido abscísico y el etileno. Recientemente, varios compuestos han sido 

reconocidos como fitoreguladores e incluyen a los brasinoesteroides, los jasmonatos, el 

ácido salicílico, el óxido nítrico y las estrigolactonas (Fig.4) (Santner y Estelle, 2009). 

Actualmente se acepta que dichos compuestos son moléculas integradoras de información, 
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cuyas vías de señalización con frecuencia interactúan para regular la morfogénesis vegetal 

en respuesta al ambiente (López-Bucio et al., 2006a).  

Los reguladores de crecimiento ejercen sus efectos biológicos a concentraciones 

bajas y regulan diversos procesos celulares (Weyers y Patterson, 2001). Estas moléculas 

pueden transportarse entre los diferentes tejidos a través del sistema vascular (xilema y 

floema) de la planta como las auxinas, o mediante los espacios intercelulares como el 

etileno (Gray, 2004). Casi todos los aspectos del crecimiento vegetal están bajo control de 

los reguladores de crecimiento. Una fitohormona puede afectar una amplia gama de 

aspectos celulares y procesos del desarrollo, y a la vez, un proceso puede estar influenciado 

por múltiples hormonas (Gray, 2004). 

 

FIGURA 4. Reguladores del crecimiento y desarrollo de las plantas. Auxinas: regulan la división y 

expansión celular, procesos de diferenciación, el desarrollo de raíces laterales y la dominancia apical. 

Citocininas: promueven la división celular y están involucradas en germinación, senescencia y 

funcionamiento de los meristemos de la raíz y del follaje. Etileno: induce la maduración de frutos, la 

senescencia y respuestas de estrés biótico y abiótico. Giberelinas: estimulan la germinación, elongación del 

tallo y floración. Ácido abscísico: promueve la latencia de las semillas y participa en diferentes rutas de 

señalización por estrés. Ácido jasmónico: modula el desarrollo del polen y las respuestas de estrés y defensa. 

Brasinoesteroides: regulan la expansión celular y la fotomorfogénesis. Ácido salicílico: regula respuestas de 

defensa (Gray, 2004; Santner et al., 2009). 
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2.3.1. Auxinas 

Las auxinas son los reguladores del crecimiento vegetal más estudiados, cuyo nombre 

deriva de la palabra griega “auxein” que significa crecer. Se ha determinado que participan 

en cada aspecto del crecimiento y desarrollo de la planta, modulando procesos diversos 

como las respuestas a la luz y gravedad, la arquitectura general de la raíz y follaje, la 

organogénesis, el desarrollo vascular y el crecimiento de explantes en cultivos de tejidos 

(Teale et al., 2006); el control de la abscisión, la división celular, el desarrollo del ovario y 

la dominancia apical son procesos en los que también participan (Woodward y Bartel, 

2005). La principal auxina en las plantas es el IAA, implicado en los tres procesos 

principales del desarrollo vegetal: división, elongación y diferenciación celular.  

En Arabidopsis thaliana las respuestas inducidas por auxinas comprenden una red 

compleja, que incluye la síntesis de auxinas, la disponibilidad en su forma activa, la 

regulación de su transporte a través de la planta, su percepción y señalización, además de 

las interacciones con otras señales tanto endógenas como ambientales (Fig. 5) (Kieffer et 

al., 2010). 

 

FIGURA 5. Red de procesos e interacciones con señales endógenas y ambientales en la regulación de las 

respuestas a auxinas. Aquí se incluye la síntesis de IAA (en verde los genes de la síntesis), la regulación de 

su disponibilidad en la forma activa (en rojo procesos de regulación), el transporte de la auxina (cuadro azul, 

transportadores), la percepción y la señalización (rectángulo central receptores y factores transcripcionales 

activadores y represores), además las diversas señales endógenas y ambientales que interactúan en la ruta 

ejemplificando la complejidad de las interacciones en la regulación de las respuestas a auxinas (Modificado 

de Kieffer et al., 2010). 
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2.3.1.1. Biosíntesis de auxinas 

Se sabe que el IAA puede sintetizarse principalmente de precursores generados por la ruta 

del shikimato. Esta ruta produce precursores para la biosíntesis de diferentes compuestos 

indol, y es por tanto esencial para el metabolismo primario y secundario en las plantas. El 

precursor del IAA, L-Triptófano (L-Trp) se sintetiza a partir del corismato, producto final 

de la ruta del shikimato (Fig. 6A). La biosíntesis de L-Trp está caracterizada en Arabidopsis 

y otras plantas y los genes que participan en esta ruta pueden ser regulados transcripcional 

y post-transcripcionalmente (Tzin y Galili, 2010).  

Se cree que la ruta principal de biosíntesis de IAA es a partir de L-Trp, aunque 

existen evidencias de una ruta independiente de Trp, a partir del indol-3-glicerol fosfato 

(IGP) (Ouyang et al., 2000) (Fig. 6A). En Arabidopsis se han descrito dos rutas 

dependientes del triptófano (Trp): la del indol-3-piruvato (IPyA) y la del indol-3-

acetaldoxima (IAOx) (Woodward y Bartel, 2005). En la primera, la triptófano 

aminotransferasa TAA1 y sus homologos TAR1 y TAR2 convierten el L-Trp a IPyA 

(Stepanova et al., 2008; Tao et al., 2008; Yamada et al., 2009; Zhou et al., 2011), y 

enseguida las enzimas YUCCA (YUC) sintetizan IAA a partir de IPyA (Mashiguchi et al., 

2011; Stepanova et al., 2011; Won et al., 2011). La del IAOx está mediada por dos 

citocromo monooxigenasas P450 (CYP79B2 y CYP79B3), las cuales catalizan la 

conversión de L-Trp a IAOx, el precursor de camalexina e indol glucosinolatos que actúan 

como compuestos de defensa en plantas (Hansen y Halkier, 2005; Normanly, 2010). El 

intermediario IAOx puede convertirse a IAA ya sea por la enzima aldehído oxidasa AAO1 

o indirectamente entrando a la ruta de los indol glucosinolatos, en la cual el último paso 

consiste en hidrolizar el indol-3-acetonitrilo (IAN) a IAA. La monooxigenasa P450 

CYP83B1, la C-S liasa SUR1 y las IAN nitrilasas NIT1-3 se han involucrado en pasos 

posteriores de la ruta (Fig. 6B) (Mikkelsen et al., 2004; Normanly et al., 1997).  

Existen reportes de otras dos rutas para la síntesis de IAA. La primera a través del 

indol-3-acetamida (IAM), se sabe que el IAM está presente en muchas especies vegetales 

incluyendo Arabidopsis y las IAM hidrolasas AtAMI1 y NtAMI1, lo convierten a IAA 

(Sugawara et al., 2009; Novák et al., 2012; Pollmann et al., 2006; Nemoto et al., 2009). La 

segunda, es a través de la triptamina (TRA), la cual se encuentra en niveles menores que el 



14 
 

IAA y el L-Trp y se cree que es el producto de las triptófano descarboxilasas (TDCs) 

(Quittenden et al., 2009; Novák et al., 2012; Mano y Nemoto, 2012). 

 

FIGURA 6. Metabolismo del IAA en plantas. (A) La biosíntesis de IAA tiene como precursores al IGP y L-

Trp, la mayor cantidad de precursores se genera por la vía del shikimato. (B) La biosíntesis de IAA a partir de 

L-Trp se localiza en el citosol mediante cuatro rutas: IAOx, IAM, IPyA y TRA. Las enzimas participantes en 

estas rutas se muestran en azul y los intermediarios que actúan como precursores y productos de degradación 

se presentan en rojo. (C) Rutas para la degradación y conjugación del IAA. El IAA se puede conjugar con 

amino ácidos y azúcares. Las flechas completas indican las rutas donde las enzimas se conocen, y las 

punteadas, rutas que no están completamente descritas. ANT, antranilato; CAM, camalexina; Glu, glucosa; 

IAAld, indol-3-acetaldehido; IAEt, indol-3-etanol; IAM, indol-3-acetamida; IAN, indol-3-acetonitrilo; IAOx, 

indol-3-acetaldoxima; IBA, ácido indol-3-butírico; IGP, indol-3-glicerol fosfato; IGs, indol glucosinolato; 

IPyA, ácido indol-3-pirúvico; L-Tro, L-Triptrofano; NITs, nitrilasas; oxIAA, acido 2-oxoindol-3-acetico; 

TDCs, triptófano descarboxilasas; TRA, triptamina. (Modificado de Ljung, 2013). 
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2.3.1.2. Transporte de auxinas 

Las auxinas se sintetizan en diferentes partes de la planta, pero la mayor cantidad se 

produce en tejidos jóvenes en desarrollo como es el meristemo aéreo, hojas jóvenes (Ljung 

et al., 2001) y en la raíz primaria así como en las raíces laterales (Ljung et al., 2005). Desde 

los sitios de síntesis, las auxinas son redistribuidas hacia toda la planta donde son 

requeridas para la división y elongación celular, formación de raíces laterales, dominancia 

apical, desarrollo de hojas y flores y respuestas trópicas (Davies, 2004). Lo anterior 

demanda un mecanismo de transporte sofisticado, que puede darse a través de dos procesos 

fisiológicamente distintos y espacialmente separados: un transporte rápido, no polar en el 

floema y uno polar célula-célula en varios tejidos (Fig. 7). 

En las hojas, el IAA se transporta de manera unidireccional desde las células 

apicales hacia la base, mientras que en la raíz se transporta de manera bidireccional, del 

sistema aéreo hacia al ápice radicular (transporte acropetalo) también conocido como 

transporte polar y del ápice radicular a la base (transporte basipetalo). En el transporte polar 

de auxinas (PAT), participan proteínas transportadoras de influjo AUXIN1 (AUX1) y de 

salida como la familia PIN-FORMED (PIN) y la subfamilia POLYGLYCOPROTEIN 

(PGP) que en conjunto regulan la distribución controlada del IAA para generar gradientes 

de concentración en tejidos específicos (Geisler et al., 2005). Dichos gradientes son 

importantes debido a que el IAA lleva a cabo sus efectos a través de la formación de 

máximos de concentración de auxina (Benková et al., 2003). La dirección y posición de los 

máximos de auxinas está determinada por la posición asimétrica de las proteínas 

transportadoras dentro de la célula.  
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FIGURA 7. Transporte polar y no polar en Arabidopsis thaliana. Las auxinas se redistribuyen a lo largo 

de toda la planta a través de un transporte rápido y no polar en el floema (flechas azules) o un transporte polar 

lento célula-célula (flechas verdes y negras). A través de PAT, las auxinas se transportan de forma polar del 

ápice aéreo hacia la base a través del sistema vascular (transporte basipetalo). Este transporte continua hacia 

la punta de la raíz (transporte acropetalo) donde cierta cantidad es redireccionada hacia arriba (transporte 

basipetalo) a través de capas celulares externas (Modificado de Michniewicz et al., 2007).  

 

El transporte polar de auxinas (PAT polar auxin transport) se ha encontrado desde briofitas 

hasta plantas superiores. Diferentes estudios han mostrado sus propiedades generales y la 

forma en que se encuentra regulado (Grunewald y Friml, 2010). El PAT ocurre célula-

célula, requiere energía, es relativamente lento (5-20 mm/h), saturable y específico para la 

forma libre de las auxinas y sensible a inhibidores de la síntesis de proteínas. Además, 

pueden reconocerse dos tipos de PAT: en distancias largas (a lo largo de toda la planta) y 

cortas (relocalizando auxinas a lugares definidos en tejidos específicos). Regularmente el 

flujo polar puede localizarse del tejido apical aéreo a la base de la planta y de ahí a la punta 

de la raíz (Fig. 7) (Davies, 2004). Una vez que las auxinas llegan a la punta de la raíz, parte 

de estas son redireccionadas nuevamente hacia arriba (de forma basipetala) a través de la 
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epidermis en la zona de elongación (Rashotte et al., 2000), donde pueden reciclarse hacia 

los tejidos vasculares (Fig. 8A, C) (Biliou et al., 2005). Estos estudios han demostrado que 

la interferencia farmacológica o genética del PAT puede eliminar los gradientes y en 

consecuencia detener programas de organogénesis (Tanaka et al., 2006). 

La existencia de transportadores específicos que medien el PAT, fue sugerida por 

las observaciones en cultivos de células en suspensión durante la adquisición de auxinas 

(Rubery y Sheldrake, 1974). Investigaciones en células de tabaco mostraron que hay 

transportadores de influjo, que transportan no solo la auxina natural (IAA) sino también 

análogos sintéticos como el ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D) (Delbarre et al., 1996). 

Estudios posteriores con inhibidores de influjo de auxinas, mostraron su interferencia con el 

crecimiento y gravitropismo de la raíz (Parry et al., 2001), señalando la importancia del 

influjo en procesos del desarrollo vegetal. La caracterización del gen AUX1 que codifica 

para una proteína similar a permeasas de aminoácidos, confirmó la suposición de que 

AUX1 participa en la adquisición de triptófano (Bennett et al., 1996; Swarup et al., 2004) y 

auxinas. 

La mutante de Arabidopsis, pin formed1 (pin1) fue descrita con defectos en el PAT, 

su fenotipo fue similar al de plantas silvestres tratadas con inhibidores del eflujo de 

auxinas, además, el transporte basipetalo en pin1 se encontraba reducido, sugiriendo la 

función de PIN1 en el eflujo de auxinas (Okada et al., 1991). Gälweiler et al. (1998) 

demostraron que el gen PIN1 codificaba para una proteína transmembranal especifica de 

plantas, un transportador de auxinas. Al mismo tiempo, otros grupos de trabajo de manera 

independiente identificaron un homologo llamado PIN2/EIR1/AGR1, requerido para el 

gravitropismo (Chen et al., 1998; Luschnig et al., 1998; Müller et al., 1998; Utsuno et al., 

1998). Trabajos posteriores llevaron a la identificación y caracterización de los homologos 

PIN3, PIN4 y PIN7, necesarios para el tropismo, mantenimiento de los patrones del 

meristemo radicular y desarrollo embrionario, respectivamente (Friml et al., 2002a, b). En 

total, la familia PIN contiene ocho miembros, de los cuales aún no se conoce la función de 

PIN5, PIN6 y PIN8. Todas las proteínas PIN presentan una distribución asimétrica (polar) 

en las membranas celulares en tipos celulares específicos, lo que correlaciona con las ya 

reportadas direcciones de flujo de auxinas y los patrones de acumulación sitio especifica 
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(Fig. 8A) (Wisniewska et al., 2006). PIN1 se localiza en el estele radicular y el parénquima 

del xilema (Gälweiler et al., 1998; Friml et al., 2002a; Scarpella et al., 2006); PIN2 se 

expresa en la punta de la raíz de forma basal en las células del córtex y de forma apical en 

células de la epidermis y columela (Müller et al., 1998); PIN3 se localiza principalmente de 

forma lateral en células de la endodermis o periciclo y de forma simétrica en las células de 

la columela en la punta de la raíz (Friml et al., 2002b); PIN4 se encontró en las células 

centrales del meristemo con polaridad apuntando hacia las células del centro quiescente 

(Friml et al., 2002a). PIN7 presentó un patrón similar a PIN3 (Blilou et al., 2005). 

El mecanismo detrás del establecimiento y mantenimiento de la polaridad a nivel 

celular es extremadamente complejo y se relaciona con conexiones a la pared celular, al 

citoesqueleto de actina y a la señalización de fosfoinositidos y calcio, así como a eventos de 

transporte en la membrana plasmática y tráfico intracelular (Fig. 8B) ((Dhonukshe et al., 

2007a; Kleine-Vehn et al., 2011; Mravec et al., 2011). Este último proceso es un factor 

determinante en el modelo actual, que propone que las proteínas PIN son secretadas de 

manera no polar y su subsecuente endocitosis y reciclaje establecen la localización polar en 

la célula (Dhonukshe et al., 2007b). Dicho reciclaje, se establece en dos formas: una 

dependiente de la proteína endosomal GNOM (Geldner et al., 2003; Kleine-Vehn et al., 

2006) y otra donde la fosforilación de las PIN por varias cinasas, incluyendo PINOID 

(PID), las marca para una ruta de reciclaje independiente de GNOM, relocalizándolas en el 

polo apical de la célula (Kleine-Vehn et al., 2006). Este reciclaje es controlado de manera 

antagónica por la subunidad reguladora de la proteína fosfatasa 2A (PP2A) (Fig. 8D) 

(Michniewicz et al., 2007). 

La endocitosis y el reciclaje controlan también la cantidad de PIN en la membrana 

plasmática a través de la regulación del equilibrio entre transportadores que se reciclan de 

vuelta a la membrana o que se marcan para su degradación en la vacuola lítica (Fig. 8D) 

(Abas et al., 2006; Jaillais et al., 2006, 2007). Un complejo proteico llamado retrómero, se 

encuentra involucrado en la regulación de este equilibrio, promoviendo la liberación de las 

PIN de los endosomas tardíos y redirigiéndolas hacia la membrana (Jaillais et al., 2007). 

También las auxinas por si solas tienen un papel importante en esta regulación, inhibiendo 

la endocitosis a ciertas concentraciones y promoviendo la degradación de las PIN en otras 
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(Abas et al., 2006; Paciorek et al., 2005). Se ha sugerido también la participación de otras 

hormonas en la regulación del movimiento intracelular de las PIN, como las citocininas 

(CK) que pueden controlar la endocitosis de las PIN e inducir su degradación en la vacuola 

lítica (Marhavy et al., 2011). De forma contraria, la señalización de giberelinas (AG) y de 

la familia de péptidos GOLVEN, limita el tráfico de las PIN hacia la vacuola lítica 

(Whitford et al., 2012; Willige et al., 2011). Lo antes mencionado, muestra que no solo las 

auxinas regulan su propio flujo sino que también otras hormonas controlan el movimiento 

de las PIN y en consecuencia la acumulación local requerida para dar lugar a procesos 

morfogenéticos.  

También se han descrito algunas proteínas similares a las PIN, de la familia de 

transportadores ABCB y ABCG: PGP1 (ABCB1) y PGP19 (MDR1/ABCB19), que 

funcionan como transportadores de eflujo de auxinas (Cho et al., 2007; Geisler et al., 2005; 

Ruzicka et al., 2010). Estas proteínas mostraron afinidad por inhibidores de eflujo de 

auxinas, como el N-1-naphthylphthalamic acid (NPA) (Murphy et al., 2002). Sin embargo, 

la localización, expresión y función de las PGP en los procesos del desarrollo están mucho 

menos caracterizados que en las PIN. La localización celular de las PGP es principalmente 

apolar (Fig. 8D), pero existen también reportes de una distribución asimétrica (Geisler et 

al., 2005; Blakeslee et al., 2007; Wu et al., 2007). 

Los inhibidores del transporte de auxinas, como el NPA han sido utilizados para 

analizar si el cambio en la expresión de los transportadores PIN, se debe únicamente a 

variaciones en el transporte de auxinas. Se ha reportado que la inhibición del transporte 

modula la expresión de las PIN de manera similar a las auxinas (Vieten et al., 2005), 

probablemente debido a que el NPA tiene una función específica bloqueando el tráfico 

vesicular a través de su unión a vesículas que se mueven por medio de actina y β-tubulina 

en el citoesqueleto celular (Cox y Kressin-Munday, 1994) y que en condiciones normales 

permite el movimiento de vesículas que transportan a las PIN entre otros componentes 

celulares.  
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FIGURA 8. Localización polar de los transportadores de influjo y eflujo de auxinas en Arabidopsis. (A) 

Punta de la raíz con flechas que indican la dirección del transporte de auxinas mediado por PIN1, PIN2, PIN3, 

PIN4 y PIN7. Las imágenes de la derecha muestran la inmunolocalización subcelular de PIN1, PIN2, PIN3 y 

PIN4. (B) Inmunolocalización subcelular de AUX1, el acercamiento y el esquema muestran la localización 

polar opuesta de PIN1 y AUX1 en células del floema. (C) Direcciones de flujo de auxinas y su acumulación 

en la punta de la raíz, observada en plántulas DR5rev::GFP. (D) Transporte polar de auxinas dentro de la 

célula (Modificado de Michniewicz et al., 2007; Finet y Jaillais, 2012) 

 

2.3.1.3. Señalización de auxinas 

Mediante estudios genómicos y celulares se ha logrado caracterizar el mecanismo de 

señalización de las auxinas (Badescu y Napier, 2006). La transcripción regulada por 

auxinas ocurre por la acción de dos grandes familias de factores transcripcionales que 

incluyen a las proteínas auxina/ácido-3-indol acético (Aux/IAA) y los FACTORES DE 

RESPUESTA A AUXINAS (ARF). Estos últimos se unen a los elementos de respuesta a 

auxinas (ARE) en los promotores de los genes de respuesta primaria a auxinas, mediando 

su transcripción (Guilfoyle y Hagen, 2007). Las proteínas AUX/IAA se unen a los ARF 



21 
 

para reprimir la transcripción regulada por las auxinas, reclutando un co-represor llamado 

TOPLESS (TPL) (Fig. 9A) (Szemenyei et al., 2008). Las AUX/IAA tienen una vida corta y 

su degradación requiere de la vía de ubiquitinación y degradación por el proteosoma 26S 

(Mockaitis y Estelle, 2008). Esta es una vía proteolítica conservada, en la cual las proteínas 

designadas para la degradación son etiquetadas mediante una reacción catalizada por el 

complejo SCFTIR1 E1-2 ligasa que reconoce específicamente a las proteínas AUX/IAA. La 

degradación de estas últimas, elimina el efecto inhibitorio sobre de los ARE, lo que resulta 

en la trascripción de genes que regulan el desarrollo de la planta en respuesta a auxinas 

(Quint y Gray, 2006; Teale et al., 2006; Benjamins y Scheres, 2008). Posteriormente, las 

proteínas AUX/IAA etiquetadas son reconocidas por el proteosoma 26S para luego ser 

degradadas (Fig. 9B). 

 

FIGURA 9. Señalización de auxinas en Arabidopsis. Las auxinas se unen al SCFTIR1 y complejos 

relacionados y marcan a las proteínas Aux/IAA para su degradación. (A) A bajos niveles de auxinas, la 

transcripción de genes de respuesta auxinas esta reprimida por los AUX/IAA. (B) Niveles altos de auxinas en 

la célula permiten su unión a TIR1, aumentando la afinidad por los AUX/IAA y promoviendo su 

ubiquitinación y subsecuente degradación, lo que permite a las proteínas ARF estimular la transcripción. 

(Modificado de Santner et al., 2009) 
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2.3.1.4. Promotores inducibles por auxinas 

Existen promotores de varios genes de respuesta a auxinas (como el GH3, el SAUR15A de 

soya y el PS-IAA4∕5 de chícharo), para su análisis se hizo uso de una amplia variedad de 

métodos genéticos y moleculares (Li et al., 1994, 1999). En estos promotores se 

identificaron secuencias pequeñas de 6 pares de bases (TGTCTC), las cuales se denominan 

elementos de respuesta a auxinas (ARE). A partir de su descubrimiento se han generado 

diversas construcciones con promotores artificiales que contienen varias copias del motivo 

ARE. Dichas construcciones se han convertido en herramientas poderosas para monitorear 

los eventos de expresión de genes durante las respuestas de crecimiento y desarrollo 

asociadas con cambios en el gradiente o sensibilidad a auxinas, tales como el gravitropismo 

y el fototropismo (Li et al., 1999). Además, las construcciones con promotores artificiales 

son útiles en el estudio de rutas de transducción de señales en plantas (Kovtun et al., 2000). 

Los genes reporteros bajo el control de promotores artificiales que contienen motivos ARE 

responden a auxinas en una amplia variedad de órganos y tejidos. Entre los reporteros 

ampliamente utilizados se encuentran la β-glucuronidasa (uidA) y la proteína verde 

fluorescente (GFP) (Jefferson et al., 1987; Ottenschaläger et al., 2003). 

 

2.3.1.5. El gen PFT1 regula la arquitectura radicular 

En los trabajos que reportan mutantes en la ruta de señalización de auxinas, la mayoría 

presentan un fenotipo de resistencia a las auxinas. En nuestro grupo de trabajo, Raya-

González et al. (2014), identificaron a la mutante pft1-2, como sensible a bajas 

concentraciones de auxinas, se encontró una alta actividad de los marcadores DR5:GFP y 

DR5:uidA en dicha mutante a concentraciones bajas de IAA (Fig. 10E). Al analizar el 

transportador de eflujo de auxinas PIN1, se sugiere que PFT1, puede estar involucrado en el 

transporte de auxinas, posiblemente mediando la regulación transcripcional y distribución 

de PIN1 (Fig. 10F). Los resultados anteriores, sugieren la participación de PFT1 en el 

desarrollo radicular y la señalización de auxinas en Arabidopsis, debido a que las plántulas 

mutantes pft1, presentan un incremento en el crecimiento de la raíz primaria y casi el doble 

de raíces laterales, comparada con su control Columbia-0 (Fig. 10A-D).  
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PHYTOCHROME AND FLOWERING TIME 1 (PFT1), es una proteína nuclear 

que actúa en la ruta de fotoreceptores induciendo la floración en respuesta a cantidades 

bajas de luz azul (Cerdan y Chory, 2003) y fue identificada posteriormente como MED25, 

una subunidad del complejo mediador. Este último es un complejo mutiproteico conservado 

en todos los organismos eucariontes desde levaduras hasta humanos, que actúa como un 

puente entre el complejo de la RNA polimerasa II y una variedad de factores 

transcripcionales presentes en la célula (Kim et al., 1994; Koleske y Young, 1994). El 

mediador es un regulador que balancea la salida de la RNA polimerasa II para iniciar la 

transcripción al unirse a activadores o represores, así como a factores de transcripción 

generales en el sitio del promotor (Malik et al., 2005). Recientemente, con los análisis de 

las mutantes afectadas en MED14 y MED 25, la participación del complejo Mediador en la 

organización del tamaño de órganos vegetales, así como en la diferenciación celular, se ha 

evidenciado a través de la identificación de 21 subunidades, donde seis son específicas para 

plantas (Autran et al., 2002, Sundaravelpandian et al., 2012). También se ha descrito que 

MED25 tiene un papel importante en la señalización del ácido jasmónico, respuestas de 

estrés y desarrollo como formación de pelos radiculares; pero su función en la regulación 

de la arquitectura del sistema radicular son poco conocidas. 
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FIGURA 10. PFT1/MED25 regula la arquitectura radicular de Arabidopsis thaliana. Plantas del ecotipo 

silvestre Columbia-0 y la mutante pft1-2 de 8 días después de la germinación fueron analizadas para la (A) 

longitud de la raíz primaria, (B) número de raíces laterales y (C) densidad de raíces laterales. (D) Imágenes 

representativas de Col-0 y pft1. (E) Imágenes representativas del efecto del IAA, sobre la expresión del gen 

reportero de respuesta a auxinas DR5:uidA en el ecotipo silvestre y la mutante pft1-2, en plantulas de 7 ddg. 

La barra de escala representa 200 µm (F) Expresión de PIN1 en el control y la mutante pft1-2. 

PIN1::PIN1::GFP y pft1-2/PIN1::PIN1::GFP 7 ddg teñidas con yoduro de propidio y analizadas por 

microscopía confocal. A la izquierda imágenes del meristemo de la raíz primaria, al centro de la Etapa V y a 

la derecha la Etapa VII de formacion de primordios de RL. Imágenes representativas de 10 plántulas 

analizadas. La barra de escala representa 100 µm (Modificado de Raya-González et al., 2014). 

F 
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2.4. Competencia en comunidades vegetales 

Uno de los principales temas en ecología de comunidades es el papel que presentan las 

interacciones vegetales en determinar la coexistencia y desempeño de los individuos dentro 

de la comunidad. Los organismos vegetales debido a su carácter sésil, se encuentran bajo 

estímulos bióticos y abióticos, que incluyen a las interacciones biológicas, entre las que 

destacan las siguientes (Dicke, 2009; Trewavas, 2009): 

1. Neutralismo: cuando dos especies interactúan pero sin afectarse entre ellas. 

2. Simbiosis: relación obligada entre dos especies, que puede o no beneficiar a ambas; 

existen varios tipos: mutualismo, amensalismo, comensalismo y parasitismo. 

3. Competencia. Interacción entre dos organismos o especies, en que ambos comparten 

uno o varios factores medioambientales limitantes para su crecimiento. 

Entre estas, ha resultado interesante el estudio de la competencia, ya que es un factor 

que influye de manera importante en la estructura de las comunidades biológicas y no 

siempre es un fenómeno simple y directo, sino que puede ocurrir de forma indirecta 

(Novoplansky, 2009).  

La competencia puede definirse como la interacción entre organismos o especies, en 

la cual la aptitud o adecuación de uno, se ve modificada por la presencia de otro. Esto se 

debe a que existe una limitación en la cantidad de un recurso usado por ambos organismos 

o especies, como luz, agua, alimento, territorio, apareamiento y/o compuestos específicos 

necesarios para la sobrevivencia. La competencia se puede clasificar en dos tipos 

principales: 

1. Competencia interespecifica. Entre individuos de diferentes especies. 

2. Competencia intraespecifica. Entre individuos de la misma especie. 

La mayoría de las investigaciones que se enfocan principalmente en la competencia, 

la refieren como dependiente de la densidad poblacional (número de individuos por unidad 

de área); mientras mayor sea la densidad de una población, también se incrementa la 
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probabilidad de relaciones intraespecificas y se puede acentuar más, si el recurso por el que 

se compite es limitado. Lo anterior resulta en una respuesta intensa, débil o imperceptible 

debido a las diferencias entre la morfología y los requerimientos de cada especie (Gurevitch 

et al. 1992); lo que puede llevar a un proceso selectivo en el que sobreviven los organismos 

mejor adaptados  (Biedrzycki y Bais, 2009).  

Cuando alguno de los requerimientos que son indispensables para las plantas (Fig. 

11), es percibido como limitado o escaso y también dependiendo de la duración e 

intensidad de la señal, se inducen respuestas que les permiten adaptarse y/o competir por 

ellos, para asegurar un mejor aprovechamiento y lograr su supervivencia. 

En especies de importancia económica, la competencia puede alterarse por la 

manipulación de varios parámetros, como el uso de variedades que no permiten el 

crecimiento de malezas a su alrededor, el arreglo espacial del crecimiento de organismos y 

la densidad de individuos en un área dada, así como la cantidad de agua provista (Shennan, 

2008). Se han llevado a cabo escasas investigaciones sobre la búsqueda de variedades 

competitivas, debido a la gran inversión de tiempo en el escrutinio y selección de éstas en 

presencia y ausencia de competencia. Aun así, estudios comparativos han ayudado a 

encontrar características asociadas a variedades competitivas lo que permite un escrutinio 

indirecto que consume menos tiempo (Gibson et al., 1999). Aunque, aún existe 

controversia al respecto, estas características incluyen el vigor (tamaño, altura, biomasa) de 

la planta en etapas tempranas, así como el desarrollo del follaje (Barberi, 2002; Caton et al. 

2003; Bertholdsson, 2005), la producción de compuestos químicos que influyen en el 

crecimiento, supervivencia o reproducción de otros organismos (alelopatía) (Bertholdsson, 

2005; Ni y Zhang, 2005), la habilidad de consumir un recurso dado y/o la plasticidad del 

crecimiento en respuesta a la disponibilidad espacio-temporal de los recursos (Craine, 

2005; Fargione y Tilman, 2006). Sin embargo, aún no se encuentra completamente descrito 

cuáles serían los mecanismos que inducen estas características en respuesta a estímulos 

específicos. 



27 
 

 

FIGURA 11. Detección de competidores vecinos en una vegetación densa. La luz azul y roja son 

selectivamente absorbidas por la clorofila para llevar a cabo la fotosíntesis, mientras que la roja lejana es 

principalmente reflejada por las hojas. Las plantas perciben reducciones en la luz azul a través de las familias 

de fotoreceptores criptocromos y fototropinas, y la cantidad de luz roja y roja lejana se detectan a través de los 

fitocromos. El etileno junto con otros compuestos volátiles orgánicos (VOCs) puede funcionar como señal de 

detección de vecinos en los estratos del dosel (copas y regiones superiores de las comunidades vegetales). La 

reducción del viento puede ser un indicador de vegetación densa. Además el estrés por contacto mecánico 

también induce respuestas. La detección de vecinos en el suelo, ocurre por cambios en la disponibilidad de 

agua y nutrientes, y compuestos alelopáticos como exudados radiculares y también por microorganismos del 

suelo (Modificado de Kegge y Pierik, 2010). 
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2.4.1. Detección de la luz 

Las plantas como organismos fotosintéticos son extremadamente sensibles a la luz, 

constantemente monitorean su intensidad, calidad y duración para dar lugar a diversos 

procesos del desarrollo. Las respuestas a la luz son estrategias de gran importancia 

adaptativa en las comunidades naturales vegetales y están ampliamente distribuidas en los 

organismos. Parece ser que la competencia por cantidad e intensidad de luz determina el 

éxito de las plantas dentro de la estructura de la comunidad, especialmente si cohabita con 

organismos en estratos superiores densos (Vanderbussche et al., 2005). 

Se han identificado tres familias principales de fotoreceptores en plantas superiores: 

i) fitocromos (PHY) que absorben luz roja/roja lejana (R/FR por sus siglas en inglés 

red/far-red); ii) criptocromos absorbentes de luz azul (B) y luz UV-A y iii) las fototropinas 

(Quail, 2002). La proporción de luz R/FR es percibida como estímulo que permite detectar 

a las plantas vecinas (Franklin et al., 2003). En Arabidopsis se han aislado y secuenciado 

cinco genes codificantes de fitocromos, PHYA-PHYE (Mathews y Sharrock, 1997). 

Franklin et al. (2003) describen que la elongación de las hojas y la aceleración en la 

floración en respuesta a baja R/FR es mediada por los fitocromos phyB, D y E de una 

manera funcionalmente redundante. Keuskamp et al. (2010b) reportan que este tipo de 

variaciones en luz R/FR regula la distribución de auxinas a través de un cambio en la 

localización a nivel celular del transportador de eflujo PIN3, lo que resulta de gran 

importancia para los individuos que crecen en comunidades de vegetación densa y 

relaciona directamente la señalización de auxinas con el desarrollo vegetal bajo condiciones 

de competencia por luz. 

El tiempo de floración es una característica importante de los organismos vegetales, 

y se encuentra regulado por la temperatura y la luz. Las plantas que crecen bajo dosel denso 

o en altas densidades poblacionales, perciben cambios en la tasa de luz R/FR, lo que 

funciona como una señal de detección de organismos vecinos, que induce una serie de 

respuestas conocida como síndrome de evasión de la sombra (SAS, Shade Avoidance 

Syndrome). Tales respuestas son de elongación en los tallos y las hojas y aceleración de la 

floración (Kegge y Pierik, 2010). De la familia de fotoreceptores, en Arabidopsis se ha 

descrito que el fitocromo B (phyB) presenta un papel importante en las respuestas a este 
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síndrome, sin embargo el mecanismo mediante el cual regula la floración aún no se conoce. 

Cerdán y Chory (2003) identificaron a PFT1 (PHYTOCHROME AND FLOWERING 

TIME 1), como una proteína nuclear involucrada en la ruta del phyB que induce la 

floración en respuesta a condiciones subóptimas de luz, a través de la regulación de la 

expresión de FLOWERING LOCUS T (FT). Lo anterior muestra que existe una ruta que 

regula la floración en plantas dependiente de las variaciones en la luz. 

 

2.4.2. Disponibilidad de nutrientes 

Quizá la respuesta de las raíces mejor estudiada, es la habilidad que presentan para 

responder a zonas del suelo ricas en nutrientes mediante la proliferación de raíces. Desde 

hace décadas es objeto de investigación el conocer los requerimientos de cada especie 

vegetal que permiten su cultivo con una mayor facilidad, mejorando la producción de 

biomasa y rendimiento final, principalmente en especies de importancia económica. En el 

campo de la investigación, también ha sido importante determinar los requerimientos 

nutricionales de los vegetales para facilitar su estudio (Murashige y Skoog, 1962). 

Uno de los nutrientes importantes para el desarrollo de las plantas es el fósforo y es 

uno de los principales limitantes de la productividad, debido a su baja movilidad en el 

suelo. López-Bucio et al. (2002) analizaron la respuesta en la modulación de la arquitectura 

radicular de Arabidopsis en tratamientos con bajas cantidades de fósforo. Los autores 

encontraron que a concentraciones menores a 50 µM (condiciones limitantes) disminuyen 

la longitud de la raíz primaria e incrementan el número y densidad de raíces laterales; lo 

cual correlaciona con un aumento en la sensibilidad a las auxinas; estos resultados sugieren 

que dicha sensibilidad podría indicar su papel fundamental en las modificaciones de la 

arquitectura de la raíz bajo la disponibilidad de fósforo. Un posterior estudio de Pérez-

Torres et al. (2008), reportó que la sensibilidad a auxinas inducida por fosfato es 

dependiente del receptor de auxinas TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE1 (TIR1) y del 

factor de transcripción AUXIN RESPONSE FACTOR19 (ARF19). 



30 
 

Es importante destacar que la abundancia o carencia de nutrientes es también 

dependiente de la cantidad de individuos que hace uso de ellos, por lo que los efectos a la 

carencia de nutrientes pueden también ser considerados como respuestas de competencia, 

aunque no se han descrito los procesos del desarrollo involucrados. 

 

2.4.3. Comunicación planta-planta 

Tanto en plantas como en animales la competencia ha llevado a la evolución de 

características que aumentan la habilidad competitiva de formas diversas, para lograr con 

menos inversión de energía la adquisición eficiente de los recursos necesarios. Se pensaba 

que solo los animales tenían la capacidad de identificar individuos con los cuales 

competían, pero estudios recientes han descrito que las plantas también reconocen a 

individuos específicos a su alrededor (Falik et al., 2003; Caffaro et al., 2013; Kigathi et al., 

2013) 

Dentro de las comunidades biológicas muchas veces las interacciones que se 

presentan, más que entre distintas especies, son de forma organismo-organismo. Las plantas 

usan una amplia variedad de señales externas y mecanismos de percepción internos, que 

son integrados posteriormente a nivel de transducción de señales, llevando a una respuesta 

fenotípica integral, que puede ser de tres tipos principales: i) tolerancia, ii) evasión o iii) 

confrontación, que en el sistema radicular es también llamada alelopatía (Keuskamp et al., 

2010a; Novoplansky, 2009). 

Una característica importante a considerar en los estudios realizados con sistemas 

radiculares en competencia, ha sido el volumen de suelo, donde el espacio obviamente 

varía al aumentar el número de competidores (Schenk, 2006; Hess y de Kroon, 2007). Un 

incremento en el volumen de suelo puede estimular el crecimiento vegetativo aun cuando 

las cantidades de nutrientes sean iguales (McConnaughay y Bazzaz, 1991). También se han 

encontrado variaciones en la biomasa reproductiva conforme aumenta el espacio, lo cual 

sugiere que las raíces son capaces de percibir el volumen disponible y responder de acuerdo 



31 
 

a él, llevando al cuestionamiento de si las plantas “compiten” por espacio (McConnaughay 

y Bazzaz, 1991; Hess y de Kroon, 2007).  

Schenk (2006) propone con base a los reportes de otros estudios como el de Gersani 

et al. (2001), que si el volumen del suelo se toma en cuenta, las raíces responden 

únicamente al volumen de suelo extra y no a la presencia de plantas competidoras. Aunque 

existe evidencia de que algunas especies vegetales afectan la morfología de sus vecinos 

independientemente de los efectos de los recursos en el suelo (Mahall y Callaway, 1992; 

Stenz y Weisenseel, 1993; Krannitz y Caldwell, 1995; Schenk et al., 1999). 

Falik et al. (2003) en plantas de chicharo, encontró que éstas presentan la capacidad 

de distinguir las raíces propias y las de otros organismos, modificando su morfología 

radicular, mediante la producción de raíces más cortas y en menor número cuando se trata 

de raíces de la misma planta. Este estudio fue más tarde respaldado con el trabajo de 

Caffaro et al. (2013), con dos ecotipos de A. thaliana en todas las combinaciones posibles 

de tres individuos, donde se observó un claro reconocimiento entre ecotipos. 

 

2.4.3.1. Alelopatía 

Las interacciones raíz-raíz no siempre están dadas por la competencia por algún recurso. 

Algunas de estas interacciones involucran señales químicas como la producción de 

compuestos alelopáticos y liberación de sustancias tóxicas para suprimir el desarrollo de las 

raíces vecinas (Kigathi et al., 2013).  

Los agentes alelopáticos descritos a la fecha son principalmente metabolitos 

secundarios y compuestos aislados de las plantas y su rizosfera (Narashiman et al., 2003). 

La naturaleza química de los agentes alelopáticos es muy variada y generalmente se les 

clasifica en los siguientes grupos: compuestos alifáticos; lactonas no saturadas; lípidos y 

ácidos grasos; terpenoides; glucósidos cianogénicos; compuestos aromáticos y alcaloides. 

Una acumulación de compuestos exudados por la raíz se cree que es la responsable de los 

cambios sobre el crecimiento de raíces laterales (Falik et al., 2005). 
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Se ha descrito que en la raíz hay zonas principales de secreción de compuestos, 

como la de elongación cercana a las células meristemáticas y también la punta de la raíz. Se 

ha propuesto que los principales mecanismos por los cuales se secretan compuestos, 

incluyen la difusión, activación de canales iónicos y tráfico vesicular, así como la 

acumulación de compuestos volátiles (Badri y Vivanco, 2009; Kegge y Pierik, 2010).  

Se ha comprobado que hay una correlación entre la emisión de volátiles como el 

etileno y jasmonatos, en función de la detección de plantas vecinas y disponibilidad de agua 

o luz. De forma similar se ha descrito que las partes aéreas de la planta y el sistema 

radicular también emiten compuestos volátiles de forma regulada (Hiltpold y Turlings, 

2008), en respuesta a diversos estímulos ambientales como el ataque de herbívoros 

(Rasmann y Turlings, 2008).  

En experimentos in vitro con plantas de tabaco (Nicotiana attenuata) se ha 

demostrado que el etileno emitido por las plantas presenta una actividad alelopática 

reduciendo el tamaño de las raíces de las plantas vecinas (Inderjit y Baldwin, 2009). Desde 

hace décadas, se inició la investigación en esta área, pero faltan enfoques 

multidisciplinarios combinando la ecología, la bioquímica y la fisiología molecular para 

poder revelar cómo es que la emisión de compuestos volátiles contribuye a los procesos 

fundamentales del desarrollo vegetal (Sultan, 2010; Kegge y Pierik, 2010). 
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3. JUSTIFICACIÓN 

 

La competencia es uno de los factores principales que afectan las interacciones que se 

presentan entre los organismos en las comunidades naturales. Conforme se incrementa la 

densidad poblacional, la interacción entre organismos potencia el fenómeno de 

competencia, regulando así las respuestas de los individuos a través de cambios en su 

morfología y comportamiento. En las plantas existe escasa información del impacto de la 

densidad poblacional sobre la regulación de la arquitectura de la raíz y el crecimiento 

general. Los mecanismos celulares, genéticos y moleculares que regulan las respuestas de 

competencia en los sistemas radiculares también se desconocen. Es por ello que resulta 

importante analizar el efecto de la densidad poblacional sobre la morfología y fisiología 

vegetal y tratar de esclarecer algún(os) mecanismo genético que pudiera estar participando 

en la regulación de la respuesta a la densidad, para tener un mejor entendimiento de los 

procesos de adaptación de las plantas. 
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4. HIPÓTESIS 

 

En Arabidopsis thaliana, la densidad poblacional ocasiona cambios fisiológicos mediados 

por auxinas, que afectan los programas de crecimiento y desarrollo de la arquitectura de la 

raíz y el crecimiento en general de la planta. 
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5. OBJETIVOS 

 

5.1. Objetivo general 

 

Caracterizar la participación de las auxinas sobre el crecimiento y desarrollo de 

Arabidopsis thaliana en respuesta a la densidad poblacional. 

 

5.2. Objetivos específicos 

  

1. Analizar el efecto de la densidad poblacional sobre el crecimiento y desarrollo de 

Arabidopsis thaliana. 

2. Analizar la participación de la señalización por auxinas en los programas de 

desarrollo activados en condiciones de competencia. 
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6. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

6.1. Material biológico. Para la realización de los diferentes experimentos, se utilizaron 

semillas de Arabidopsis thaliana del ecotipo silvestre Columbia 0 (Col-0), así como de las 

líneas transgénicas CycB1:uidA (Colón-Carmona et al., 1999), DR5:uidA (Ulmasov et al., 

1997), DR5:GFP (Ottenschaläger et al., 2003), PIN1::PIN1:GFP (Benková et al., 2003). 

También se utilizó la mutante pft1-2 (Cerdán y Chory, 2003).  

6.2. Preparación de las semillas. Las semillas se colocaron en tubos Eppendorf de 2 ml, se 

agregaron 500 µl de etanol al 96% v/v y se sometieron a agitación durante 5 minutos. 

Posteriormente, se retiró el etanol y adicionó 700 µl de hipoclorito de sodio al 20% v/v, 

sometiéndose a una agitación vigorosa por 7 minutos. Finalmente, se retiró el hipoclorito y 

se lavaron con 1 ml de agua destilada estéril, cinco veces durante de 1 minuto en agitación. 

El proceso se llevó a cabo en una campana de flujo laminar, en condiciones de esterilidad. 

Al finalizar la desinfección, los tubos se colocaron a 4 ºC durante 48 h para promover y 

homogenizar la germinación. 

6.3. Preparación del medio de cultivo. En un frasco conteniendo agua destilada se agregó 

0.6 % de sacarosa, posteriormente 0.9 g por litro de sales de Murashige y Skoog (con los 

nutrientes necesarios para el crecimiento de las plantas) (1962) (MS)  que corresponden a 

una concentración de 0.2X. El medio MS está formado por los siguientes componentes: 

NH4NO3 2.0 mM, KNO3 1.9 mM, CaCl2.2H2O 0.3 mM, MgSO4.7H2O 0.15 mM, KI 5 µM, 

H3BO3 25 µM, MnSO4.H20 0.1 mM, ZnSO4.7H2O 0.3 mM, NaMoO4.2H2O 1 µM, 

CuSO4.5H2O 0.1 µM, CoCl2.6H20 0.1 µM, FeSO4.7H2O 0.1 mM, Na2EDTA.2H2O 0.1 

mM. Además se añade inositol (10 mg.L-1) y glicina (0.2 mg.L-1). Una vez adicionados 

todos los componentes del medio se disuelven por agitación, se ajustó el pH a 7, con KOH 

0.1 N. Se agregó agar al 1 %. Y el medio se esterilizó en autoclave por 20 minutos a 120 ºC 

y 15 libras de presión. Una vez estéril el medio de cultivo, se vació en cajas de Petri 

desechables estériles de 100 x 15 mm y se dejó solidificar. 
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6.4. Siembra de la semilla. Una vez solidificado el medio, se procedió a siembra de las 

semillas. Para los análisis en cajas de Petri normales se sembraron las semillas con 

densidades de 1, 2, 4, 8, 16 y 32 por caja; en la parte superior en fila para permitir a la raíz 

un crecimiento sobre el medio. Para los análisis en cajas dividas, se sembró del lado 

izquierdo una semilla y del lado derecho el número de individuos de 0, 1, 16 y 32. 

Finalmente, las cajas se sellaron con plástico o cinta micropore, para evitar contaminación 

por microorganismos como bacterias y hongos. 

6.5. Condiciones de crecimiento. Después de la siembra de las semillas estas se incubaron 

en una cámara de crecimiento Percival AR95L con fotoperiodo de 16 h luz/ 8 h de 

oscuridad, temperatura de 22 °C y humedad del 80 %. Las cajas se colocaron en posición 

vertical con un ángulo de 75º de inclinación, para permitir tanto el crecimiento del sistema 

radicular como del aéreo de la planta.  

6.6. Cuantificación de clorofila. Diez días después de la germinación (ddg) las plantas de 

A. thaliana de todos los tratamientos fueron transferidas a 1 ml de etanol 96%, incubándose 

1 hora. Posteriormente, al sobrenadante se le midió la absorbancia a 646 y 663 nm. El 

contenido total de clorofila fue calculado con la siguiente fórmula: [(7.15*A663.2) + 

(18.71* A646.8)] / [1000*(peso fresco)] y reportado como mg de Clorofila por planta, 

como describe Lichtenthaler (1987). 

6.7. Determinación de biomasa. Diez ddg las plantas fueron transferidas a cajas de Petri 

de cristal y secadas a 80 °C durante 48 horas. Posteriormente, se pesaron para cuantificar el 

peso seco total de las plantas, reportado como µg por planta. 

6.8. Análisis de las variables del crecimiento in vitro. Las variables que se analizaron en 

los diferentes bioensayos fueron: la longitud de la raíz primaria, el número de raíces 

laterales, la densidad de raíces laterales. La primera se midió con una regla, realizando 

mediciones de plantas provenientes de tres placas independientes. Las raíces laterales se 

cuantificaron con la ayuda de un microscopio estereoscópico Leica MZ6/L2 (Leica 

Microsystems, Wetzlar Germany) en el objetivo 0.8X analizando todas las plantas por caja 

en las tres replicas para cada uno de los tratamientos. La densidad de las raíces laterales se 
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determinó dividiendo el número de raíces laterales entre la longitud de la raíz primaria y se 

expresó como el número de raíces laterales por centímetro.  

6.9. Determinación de las etapas del desarrollo de los primordios de raíces laterales. 

Los primordios de las raíces laterales fueron cuantificados y clasificados de acuerdo al 

protocolo propuesto por Malamy y Benfey (1997), en plantas de A. thaliana 7 ddg en cada 

uno de los tratamientos. Para lo cual las plantas fueron clarificadas para poder visualizar y 

cuantificar los primordios en las 8 etapas descritas (I-VII y RL emergidas) del desarrollo a 

lo largo de la raíz primaria. 

6.10. Análisis de expresión del gen de la β-glucoronidasa (GUS). Las plántulas de 7 ddg, 

se colocaron en cajas de microtítulo y se incubaron toda la noche a 37 ºC en el 

amortiguador de reacción de GUS (0.5 mg/mL de 5-bromo-4-cloro-3-indolil--D-

glucoronido en NaHPO4 100 mM, pH 7.0; β-mercaptoetanol 10 mM; EDTA 10 mM; N-

lauril-sarcosina 0.1%; Tritón X-100 0.1 %, y también contiene el catalizador de la 

oxidación ferri y ferrocianuro de potasio 5 mM) (Jefferson et al., 1987). Posteriormente las 

plantas fueron sometidas a clarificación de acuerdo a la metodología descrita a 

continuación y finalmente se realizaron montajes semipermanentes para su posterior 

análisis por microscopía. 

6.11. Clarificación de tejidos vegetales. La clarificación de las plántulas consistió de los 

siguientes pasos: se eliminó el buffer de tinción de GUS y se agregó un volumen de HCl 

0.24 N en metanol al 20 %, se colocó la muestra a 57 ºC durante 60 min. Transcurrido este 

tiempo se decantó la solución y agregó un volumen de NaOH al 7% en etanol al 60% 

durante 20 min a temperatura ambiente. Posteriormente, se adicionó etanol al 40, 20 y 10% 

sucesivamente por 25 min c/u y en este último, se agregó un volumen de glicerol al 50% 

para el almacenamiento del material previo a su análisis. Este procedimiento se realizó para 

cada experimento procesando al menos 10 plantas de cada tratamiento (Malamy y Benfey, 

1997). 

6.12. Preparaciones semipermanentes. Las plantas ya clarificadas se montaron en 

portaobjetos, colocándolas dentro de un marco de cinta parafilm, el espacio vacío del marco 
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se llenó de glicerol y se colocó un cubreobjetos. Finalmente, la preparación se selló por las 

orillas con esmalte. 

6.13. Análisis del crecimiento en suelo. El sustrato utilizado para los análisis del 

crecimiento durante el ciclo de vida de la planta, incluyendo su propagación consistió en 

una mezcla de suelo orgánico (Sunshine), vermiculita y perlita en proporción 3:1:1. 

Previamente a su uso la mezcla se esteriliza en autoclave 40 minutos. El trasplante de las 

plántulas crecidas in vitro se llevó a cabo a los 12 ddg. Las macetas se cubrieron con tapa 

plástica para mantener la humedad adecuada y se transfirieron a la cámara de crecimiento. 

Las plantas se regaron con agua destilada. A partir de los 3 días en suelo, se realizó el 

análisis de las variables siguientes: diámetro de roseta, número y longitud sus hojas y 

peciolos, tiempo de aparición y altura del tallo principal, número y longitud de silicuas. 

También se analizó el rendimiento final, contando el número silicuas por planta y las 

semillas por silicua de 100 silicuas por tratamiento y de esta manera se calculó el 

rendimiento total por planta.   

6.14. Microscopía. El sistema radicular de Arabidopsis thaliana se analizó con un 

microscopio estereoscópico (Leica MZ6) en un aumento de 0.8X. Los primordios de raíces 

laterales se analizaron en preparaciones semipermanentes utilizando microscopía de 

Nomarsky (Leica DM5000B) en los aumentos 10X y 40X. Los análisis de la proteína verde 

fluorescente (GFP) se realizaron en un microscopio confocal (Olympus FV1000). 

6.15. Detección de la proteína verde fluorescente (GFP) y tinción con yoduro de 

propidio (IP). Para la tinción fluorescente con yoduro de propidio (IP), plántulas de las 

líneas transgénicas de Arabidopsis DR5:GFP (Ottenschaläger et al., 2003) y 

PIN1::PIN1:GFP (Benková et al., 2003) crecidas durante 7 ddg en los tratamientos de 

diferente densidad fueron incubadas en una solución de yoduro de propidio (10 mg ml-1) 

durante 3 minutos (Vieira et al., 1975). Posteriormente, las muestras fueron analizadas de 

manera independiente en longitudes de onda específicas que permiten la fluorescencia del 

IP (568 nm de excitación y 585-610 nm de emisión) y de la GFP (488 nm de excitación y 

500-523 nm de emisión) usando un microscopio confocal (Olympus FV1000). Cada una de 

las imágenes obtenidas del análisis se traslaparon para obtener la imagen final. 
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6.16. Cuantificación de la fluorescencia. Las imágenes obtenidas por microscopía 

confocal de las líneas transgénicas que expresan GFP en todos los tratamientos fueron 

analizadas (al menos 5 imágenes por tratamiento) para cuantificar la cantidad de 

fluorescencia en unidades arbitrarias (pixeles) del color verde característico de GFP. Se 

utilizó el programa del National Institutes of Health (2004). ImageJ, (image analysis 

software system), versión 1.46r. http://imagej.nih.gov/ij/index.html  

6.17. Análisis de datos. Los datos fueron analizados por univarianza y sometidos a una 

prueba post hoc Tukey para determinar diferencias en las respuestas evaluadas en todos los 

tratamientos. En las gráficas las letras indican las medias que difieren significativamente 

(P<0.05). Para todos los experimentos los datos se analizaron estadísticamente con el 

programa StatSoft, Inc. (2004). STATISTICA (data analysis software system), version 7. 

www.statsoft.com. 

http://imagej.nih.gov/ij/index.html
http://www.statsoft.com/
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7. RESULTADOS 

 

7.1. Efecto de la densidad poblacional sobre el ciclo de vida de A. thaliana 

Para analizar este efecto sobre el ciclo de vida de A. thaliana, semillas del ecotipo silvestre 

Col-0 fueron desinfectas y sembradas en cajas de Petri con medio MS 0.2X, en densidades 

de 1, 2, 4, 8, 16 y 32 plantas. El material se incubo y se dejó crecer hasta los 12 ddg, 

posteriormente se transfirió a suelo estéril en las mismas densidades de las que provenían y 

se analizaron los parámetros morfológicos que se describen a continuación. Estos análisis 

se realizaron por duplicado con tres repeticiones. 

La primera característica analizada fue el crecimiento de la roseta, porque ésta es la 

estructura aérea temprana de la planta que provee la mayor superficie fotosintética. 

Durante los primeros días del ciclo de vida no se observaron diferencias significativas. Sin 

embargo conforme transcurre el tiempo, las plantas mostraron diferencias claras entre los 

diferentes tratamientos: a baja densidad (1,2 y 4 plantas), la roseta llega a tener un tamaño 

alrededor de 5 o 4 cm a los 18 días. Mientras que de manera dependiente de la densidad 

poblacional este tamaño disminuyó, en altas densidades (16 y 32 plantas) las plantas 

alcanzaron un tamaño aproximado de 3 cm a los 18 días (Fig. 12A). Debido a este efecto, 

se decidió analizar si existiría una relación con el número de hojas de roseta y se observó 

que en la densidad de una planta, la roseta puede alcanzar a los 24 días un máximo de 20 

hojas, lo cual se observa sin presentar la coloración amarilla característica de la 

senescencia. Mientras que la densidad más alta solo llega a presentar como máximo de 8 a 

10 hojas alrededor de los 18 días (Fig. 12B) y con características de senescencia, lo cual se 

puede observar en las imágenes representativas de los paneles E y F de la Figura 12. 

Se analizó también el tamaño de las hojas y peciolos encontrando que de manera 

dependiente de la densidad se presenta una disminución en el tamaño de ambos 

parámetros. A baja densidad las hojas alcanzan tanto un diámetro de hoja como longitud de 

peciolo de hasta 10 mm y a densidad alta solo se llega a 5 mm (Fig. 12C, D, F). 
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FIGURA 12. Efecto de la densidad poblacional sobre el crecimiento de la roseta en Arabidopsis 

thaliana. (A) Número de hojas de roseta. (B) Diámetro de la roseta. (C) Diámetro de la hoja. (D) Longitud 

de los peciolos. (E) Imágenes representativas de las rosetas en las densidades de 1 y 32 individuos, a los 24 

días. Los valores representan la media ± error estándar de 3 repeticiones analizadas, las letras indican las 

medias que difieren significativamente (P<0.05). (F) Imagen representativa de las hojas a los 24 días, de 

todas las denisdades analizadas. El experimento fue realizado dos veces con resultados similares. 
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Al analizar el tiempo de emergencia y número de tallos emergidos, así como la 

altura de los mismos se observó que en cuanto al tiempo de emergencia no hay una 

diferencia significativa entre los tratamientos, pero si en cuanto a la altura de éstos. A baja 

densidad la altura del tallo alcanzó alrededor de 43 cm, mientras que en alta densidad la 

altura máxima fue solo de 18 cm (Fig.13A). También se analizó a qué tiempo se detiene el 

crecimiento apical y se obtuvo que la baja densidad lo hace alcanzando su altura máxima a 

los 54 días, mientras de forma dependiente de la densidad este tiempo disminuye y la 

densidad alta lo detiene a los 42 días (Fig. 13A, C). Lo anterior está relacionado también 

con el proceso de senescencia y a los 54 días ya se puede observar una diferencia (Fig. 

13B); pues mientras que en bajas densidades los tallos aún están verdes y en floración, en 

altas densidades ya se ven amarillentos y sin flores. En las imágenes representativas de la 

Figura 13C, podemos observar que los ápices aéreos a los 54 días en bajas densidades 

apenas alcanzaron su altura máxima, y aún se encuentran en floración, proceso que se va 

perdiendo de manera dependiente de la densidad y ya no se observa en el tratamiento con 

mayor número de individuos, en donde el periodo de floración ha terminado y solo 

encontramos los últimos frutos formados. 
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FIGURA 13. Efecto de la densidad poblacional sobre el crecimiento del tallo. (A) Altura del tallo 

principal durante el ciclo de vida completo. Los valores representan la media ± error estándar de 3 

repeticiones analizadas, las letras indican las medias que difieren significativamente (P<0.05). (B) Imágenes 

representativas de los tratamientos de 1, 4 y 16 individuos a los 24 y 54 días en suelo. (C) Imágenes 

representativas del meristemo apical aéreo en todos los tratamientos a los 54 días en suelo. El experimento 

fue realizado dos veces por duplicado con resultados similares. 
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Debido a que se observó una disminución dependiente de la densidad en todos los 

parámetros analizados del sistema vegetativo, la pregunta entonces era si la densidad 

tendría también un efecto sobre la producción total de frutos (adecuación), lo que ha sido 

descrito como el efecto final que afecta la densidad en las comunidades (Gersani et al., 

1998). Para esto se analizó la producción de silicuas por planta y se encontró que un 

individuo en baja densiada llega a producir hasta 450 silicuas, mientras uno en densidad de 

que 32 individuos solo produce alrededor de 40 silicuas (Fig. 14A). También se evaluó si 

la producción de semillas por silicua se veía afectada, para esto, se contó el número de 

semillas dentro de cada silicua, en 100 silicuas por tratamiento, observándose diferencias 

mínimas entre los tratamientos con variaciones de aproximadamente 10 semillas entre la 

menor y mayor densidad (Fig. 14B). Lo que coincide con que el tamaño de la silicua va 

disminuyendo de manera dependiente del número de individuos (Fig. 14D). De manera 

impactante, al realizar la extrapolación entre el número de semillas y el total de silicuas, se 

pudo observar que al crecer una planta sola, ésta produjo hasta 24000 semillas mientras 

que una planta crecida con 31 vecinos solo produjo un total de 1100 semillas (Fig. 14C). 
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FIGURA 14. Efecto de la densidad poblacional sobre el rendimiento total de las plantas. (A) Número de 

silicuas totales producidas por planta. (B) Número de semillas por silicua. (C) Número total de semillas por 

planta. Los valores representan la media ± error estándar de 2 repeticiones analizadas, las letras indican las 

medias que difieren significativamente (P<0.05). (D) Imagen representativa del tamaño de las silicuas, 

tomadas de la parte media del tallo a los 54 dias, en las diferentes densidades poblacionales. El experimento 

fue realizado dos veces con resultados similares 
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7.2. La densidad poblacional regula la producción de clorofila y biomasa en A. 

thaliana.  

Como pudimos observar en A. thaliana, el aumento en densidad poblacional presentó un 

efecto represor dependiente del número de individuos durante los procesos del desarrollo en 

todas las etapas del ciclo de vida analizadas. La pregunta ahora es si durante etapas 

tempranas del ciclo de vida, la densidad pudiera estar afectando procesos fisiológicos 

importantes. Existen reportes que indican que durante las etapas tempranas del 

establecimiento de los organismos en el ambiente, éstos son más susceptibles a la 

competencia y pueden presentar cambios modificando su morfología (Bertholdsson, 2005; 

Sinkkonen, 2006). 

Para responder a esto, se analizó la producción de clorofila en las distintas 

densidades poblacionales en plántulas de 10 ddg, la cual es una medida de la actividad del 

organismo en la captura de luz que correlaciona con la fijación de biomasa. Los resultados 

mostraron una disminución de la producción de clorofila por planta, de manera dependiente 

de la densidad poblacional, resaltando que cinco plantas en la densidad de 32 individuos 

apenas producen lo de una planta crecida en densidad de 1. Se puede concluir entonces, que 

las plantas crecidas en la densidad más alta presentan una disminución en un 20% en la 

producción de clorofila con respecto a las plantas en la densidad más baja; además este 

porcentaje de disminución es dependiente del número de individuos (Fig. 15A). 

Debido a que la cantidad de clorofila refleja indirectamente la actividad biológica de 

los individuos, se decidió determinar si esta disminución podría estar directamente 

afectando la producción de biomasa. El análisis del peso seco de plántulas de 10 ddg, 

mostró de manera dependiente de la densidad poblacional una disminución significativa en 

la producción de biomasa de las plantas. En la densidad más baja las plántulas pueden pesar 

hasta 6µg, mientras que en la más alta las plántulas pesan 1µg (Fig. 15B). 
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FIGURA 15. Efecto de la densidad poblacional sobre la produccion de (A) clorofila y (B) biomasa en 

plantas de A. thaliana. Los valores representan la media ± error estándar de 3 repeticiones analizadas, las 

letras indican las medias que difieren significativamente (P<0.05). (C) Imágenes representativas del sistema 

aéreo en un aumento de 4X, en todos los tratamientos a los 10 ddg. El experimento fue realizado tres veces 

con resultados similares 
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7.3. Efecto de la densidad poblacional sobre la arquitectura del sistema radicular de 
A. thaliana. 

Una vez analizado el efecto sobre la producción de biomasa, resultó interesante conocer si 

la densidad poblacional podría afectar el crecimiento y desarrollo del sistema radicular en 

A. thaliana, debido a que a través de este sistema la planta puede adquirir el agua y los 

nutrientes necesarios para su crecimiento. Se realizó el análisis de la arquitectura radicular 

midiendo la longitud de la raíz primaria, el número de raíces laterales y la densidad de las 

mismas. En cuanto a la longitud de la raíz primaria se encontró que de manera dependiente 

del aumento de la densidad, se produce una disminución en el crecimiento de la misma 

(Fig. 16A), de igual forma que ocurre con el número de raíces laterales (Fig. 16B) y la 

densidad de las mismas (Fig. 16C). Tales variaciones se pueden observar en las imágenes 

representativas de la Figura 16D. 

 

FIGURA 16. Efecto de la densidad poblacional sobre la arquitectura de la raíz de A. thaliana. (A) 

Longitud de la raíz primaria. (B) Número de raíces laterales. (C) Densidad de raíces laterales. Los valores 

representan la media ± error estándar de 3 repeticiones analizadas, las letras indican las medias que difieren 

significativamente (P<0.05). (D) Imágenes representativas de los tratamientos. El experimento fue realizado 

tres veces con resultados similares. 
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7.4. La densidad poblacional regula el crecimiento de plantas vecinas de manera 

dependiente del número de individuos. 

Para descartar que el efecto observado en la regulación de la arquitectura radicular de A. 

thaliana al aumentar la densidad poblacional estuviera directamente relacionado a una 

competencia por nutrientes, se planteó el siguiente ensayo. Plantas del ecotipo silvestre 

Col-0, fueron crecidas en cajas de Petri con una división, colocando de un lado una sola 

planta y del otro lado variando las densidades con 0, 1, 16 y 32 individuos, al colocar a 

ambos lados las plantas aseguramos que éstas no tienen contacto físico. El resultado 

obtenido muestra que la densidad de individuos directamente regula la arquitectura 

radicular de los individuos cercanos, tanto en la longitud de la raíz primaria (Fig. 17A), 

como en el número y la densidad de raíces laterales (Fig. 17B, C) sin tener contacto físico 

con ellos (Fig. 17D), lo que descarta una competencia por nutrientes ya que la planta del 

lado izquierdo crece en el medio sin competidores, y sugiere que esta regulación está 

mediada por componentes volátiles emitidos por las plantas de manera dependiente del 

número de individuos. 
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FIGURA 17. Efecto de la densidad poblacional sobre el crecimiento de organismos vecinos sin contacto 

directo. (A) Longitud de la raíz primaria. (B) Número de raíces laterales. (C) Densidad de raíces latreales.Los 

valores representan la media ± error estándar de 3 repeticiones analizadas, las letras indican las medias que 

difieren significativamente (P<0.05). Las barras blancas indican el tratamiento de 1 y 0 indiviuos, las gris 

claro el tratamiento de 1-1 individuo, las gris oscuro de 1-16 individuos y las negras de 1-32 inviduos. (D) 

Imágenes representativas de las combinaciones de individuos. El experimento fue realizado tres veces con 

resultados similares 
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7.5. La densidad poblacional modifica el crecimiento y desarrollo de A. thaliana de 

manera independiente de la cantidad de CO2. 

Otro limitante que podría estar ocasionando el efecto de disminución de crecimiento y 

desarrollo del sistema radicular podría ser la cantidad de CO2 dentro del sistema. Por ello se 

decidió analizar el crecimiento de A. thaliana en un sistema de crecimiento similar a los 

anteriores con la única variación en el sellado de las cajas de Petri; el experimento del 

apartado 7.3 se realizó con una película plástica y en este caso con cinta micropore, la cual 

tiene una porosidad que permite el intercambio gaseoso. Las plántulas mostraron un mayor 

crecimiento que en el experimento sellado con película plástica, tanto en la longitud de la 

raíz primaria (Fig. 18A), como en el número de raíces laterales (Fig. 18B) y la densidad de 

las mismas (Fig. 18C). De forma similar, se presenta la misma tendencia en una 

disminución de los tres parámetros conforme aumenta el número de individuos por caja de 

Petri (Fig. 18D). Con esto puede descartarse que el efecto sea por la diferencia en CO2. 

 

FIGURA 18. Efecto de la densidad poblacional sobre la arquitectura de la raíz de A. thaliana en 

condiciones de intercambio de CO2. (A) Longitud de la raíz primaria. (B) Número de raíces laterales. (C) 

Densidad de raíces laterales. Los valores representan la media ± error estándar de 3 repeticiones analizadas, 

las letras indican las medias que difieren significativamente (P<0.05). (D) Imágenes representativas de los 

tratamientos. El experimento fue realizado tres veces con resultados similares 
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7.6. La densidad poblacional regula el desarrollo de primordios de raíces laterales. 

Los resultados anteriores mostraron que una mayor densidad poblacional ocasiona un 

efecto inhibitorio en la formación de raíces laterales, por lo que se decidió analizar las 

etapas de formación de primordios de raíces laterales (Malamy y Benfey, 1997), para 

determinar si el menor número de raíces en altas densidades podía ser debido a una 

disminución en la inducción de novo de primordios o a la emergencia tardía de los 

primordios preexistentes. Para evaluar las dos posibilidades se determinó el desarrollo de 

los primordios en sus diferentes etapas, en plantas transgénicas DR5:uidA (Ulmasov et al., 

1997) que expresan el gen de la β-glucuronidasa en respuesta a la acumulación de auxinas, 

presentando una tinción azul en los primordios de raíces laterales, lo que permite su 

identificación más fácilmente al microscopio. 

El análisis muestra que a mayores densidades disminuye la emergencia de raíces 

laterales (Fig. 19A) debido a una menor formación de novo de primordios (Fig. 19B), pues 

durante el desarrollo de éstos en alta densidad, se presenta un número similar en todas las 

etapas de formación a diferencia de la baja densidad, en donde se encontró un mayor 

número de primordios en etapas iniciales del desarrollo. Lo que indica que la disminución 

en RL emergidas es debida a la menor formación de novo de primordios y a que los 

primordios existentes no maduran para llegar a la etapa de emergencia.  
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FIGURA 19. Análisis del efecto de la densidad poblacional sobre el desarrollo de primordios de raíces 

laterales. Las semillas de Arabidopsis se germinaron y crecieron por 7 ddg. (A) Número de primordios de 

raíces laterales (PRL) por planta en las diferentes etapas de desarrollo. (B) Total de PRL por planta. Los 

valores representan la media ± error estándar de 12 plantas analizadas, las letras indican las medias que 

difieren significativamente (P<0.05). El experimento fue realizado dos veces con resultados similares. 
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7.7. Efecto de la densidad poblacional sobre la expresión del marcador de ciclo celular 

CycB1:uidA en raíces de A. thaliana 

Los efectos de la densidad poblacional sobre el desarrollo post-embrionario de la raíz de 

Arabidopsis sugerían que ésta podría estar afectando los procesos importantes en el 

desarrollo del sistema radicular: como la división, la elongación y la diferenciación celular. 

Se decidió analizar entonces, si la densidad podría estar afectando la división celular, para 

lo cual se analizó la expresión en plantas transgénicas CycB1:uidA del marcador de 

actividad mitótica que se expresa durante la fase G2/M del ciclo celular (Colón-Carmona et 

al., 1999). 

Con este fin, las semillas de Arabidopsis fueron germinadas y crecidas en medio 

MS 0.2X en distintas densidades poblacionales. Siete ddg las plántulas fueron sometidas al 

análisis de la expresión de GUS. En la Figura 20 podemos observar las imágenes 

representativas del meristemo radicular, donde se aprecia una disminución de la expresión 

de este marcador, dependiente del aumento de la densidad de individuos lo cual concuerda 

con la disminución del tamaño de la raíz primaria previamente observado. Estos resultados 

sugieren que la densidad poblacional podría modificar la división celular en la raíz de 

Arabidopsis y por lo tanto su crecimiento y tamaño total. 

 

7.8. Efecto de la densidad poblacional sobre la expresión del marcador de respuesta a 

auxinas DR5:uidA en raíces de A. thaliana 

Existe evidencia que indica que las auxinas participan activamente en la regulación del 

ciclo celular (Benková et al., 2003; De Smet et al., 2006). Debido a las diferencias que 

observamos con el marcador CycB1:uidA en el experimento anterior, se decidió analizar el 

marcador de respuesta a auxinas DR5:uidA (Ulmasov et al., 1997), para saber si la densidad 

pudiera estar afectando la expresión de los genes regulados por auxinas. Para analizar esta 

posibilidad se utilizaron plantas transgénicas de Arabidopsis de la línea DR5:uidA, la cual 

expresa el gen de la β-glucuronidasa en respuesta a auxinas. Las plantas fueron germinadas 

y crecidas durante siete ddg y posteriormente fueron tratadas para el análisis de la expresión 
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de GUS. En la Figura 20 podemos observar en las imágenes representativas de la punta de 

la raíz primaria la expresión del marcador (coloración azul). En la densidad de 1 individuo, 

se localiza en la zona meristemática y se difunde a lo largo de los haces vasculares, 

evidenciando el transporte polar de auxinas. Conforme aumenta la densidad de individuos, 

la expresión del marcador se pierde en los haces vasculares, localizándose más 

puntualmente en el meristemo y a la vez disminuyendo la expresión total, de una forma 

dependiente de la densidad poblacional. 

 

 

 

FIGURA 20. Efecto de la densidad poblacional sobre la expresión del gen marcador de división celular 

CycB1:uidA y de respuesta a auxinas DR5:uidA. Semillas de ambas lineas transgénicas fueron germinadas 

y crecidas en medio MS 0.2X por 7 ddg. Las plantas se procesaron para determinar la actividad de la β-

glucuronidasa y se clarificaron para mostrar la expresión del gen marcador GUS. Las fotografías son 

representativas de al menos 12 plantas. 
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7.9. Efecto de la densidad poblacional sobre la expresión del marcador de auxinas 

DR5:GFP 

Las auxinas han sido reportadas como partícipes importantes en la regulación de una gran 

cantidad de procesos del desarrollo de las plantas (Depuydt y Hardtke, 2011). Una de las 

ventajas de Arabidopsis thaliana, es que existen líneas transgénicas con construcciones de 

genes reporteros de respuesta a varias rutas de señalización, entre ellas las auxinas. 

Especialmente las líneas que tienen la construcción de la proteína GFP, resultan 

importantes para el estudio de procesos fisiológicos, ya que permiten monitorear la 

actividad de la proteína y por consecuencia, de la respuesta específica in vivo 

(Ottenschaläger et al., 2003). Además porque el tipo de microscopía para observar la 

expresión de esta proteína es sitio específica, se decidió utilizar la línea DR5:GFP, que 

indica la acumulación del IAA en los tejidos de la raíz primaria. Para esto, plantas de la 

línea DR5:GFP se crecieron y 7 ddg se tiñeron con yoduro de propidio para permitir la 

visualización de la organización y viabilidad celular e inmediatamente se analizaron por 

microscopía confocal. Se observó la expresión de GFP evidenciada por la fluorescencia 

tanto en las células de la cofia, como en el meristemo y el estele. En los tratamientos con 

densidad poblacional alta se observó una disminución en la expresión dependiente del 

número de individuos (Fig. 21A), además es posible apreciar una disminución en la 

cantidad de fluorescencia (Fig. 21B) y que la expresión en la densidad de 32 individuos se 

pierde en el estele que da lugar a los haces vasculares, sugiriendo una pérdida en el 

transporte de auxinas (Fig. 21A). Adicionalmente, se utilizó al inhibidor del transporte 

polar de auxinas NPA, para analizar si la respuesta en altas densidades, se debía 

exclusivamente a una pérdida de transporte y no de biosíntesis de auxinas en la raíz. Como 

se puede observar en la Figura 21A, existe una acumulación de la expresión GFP en la zona 

meristemática en ambas densidades (1 y 32), que es el efecto característico del NPA, pero 

es destacable que al igual que en el tratamiento únicamente con las densidades, se presenta 

una disminución en la cantidad de fluorescencia así como del tamaño de la raíz en cuanto a 

su anchura. Debido a esta disminución en la fluorescencia se decidió analizar si al adicionar 

una cantidad de IAA en concentraciones bajas, en altas densidades se podría restaurar el 

fenotipo de baja densidad, por lo que se seleccionó la concentración de 0.01 µM para este 

tratamiento. Efectivamente en altas densidades se observó una restauración en la expresión 
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de GFP en el meristemo de la raíz como en el estele, de manera similar a la observada en 

bajas densidades sin tratamiento con IAA. Lo anterior sugiere una probable participación 

tanto de la biosíntesis como del transporte de auxinas en la modulación de la arquitectura 

radicular de Arabidopsis de forma dependiente de la densidad poblacional. 

 

FIGURA 21. Efecto de la densidad pobacional sobre la expresion de DR5:GFP. (A) imágenes 

representativas de la expresion del marcador de auxinas DR5:GFP en las densidades de 1 y 32 individuos, y 

con los tratamientos con 2µM de NPA y IAA 0.01 µM. (B) Cuantificación de la fluorescencia de GFP emitida 

por las raíces. La gráfica esta expresada en unidades arbitrarias. Los valores representan la media ± error 

estándar de 5 plantas analizadas. Las letras indican las medias que difieren significativamente (P<0.05). El 

experimento fue realizado dos veces con resultados similares. 
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7.10. Efecto de la densidad poblacional sobre el transportador de auxinas PIN1 

De acuerdo a los resultados anteriores, la densidad poblacional podría modular la 

arquitectura radicular de manera dependiente del transporte de auxinas, donde uno de los 

partícipes importantes en el transporte polar es el transportador de eflujo PIN1. Así que se 

decidió analizar la línea PIN1::PIN1:GFP (Benková et al., 2003), con una fluorescencia 

característica en las células del estele y de la endodermis de la raíz (Fig. 8). Para este 

análisis plantas de 7 ddg, crecidas en diferente densidad de individuos, se tiñeron con 

yoduro de propidio y se analizaron por microscopía confocal. Se encontró una disminución 

en la expresión de GFP en plántulas con una densidad de 32 individuos, así como del 

tamaño de la raíz, como se puede observar en la Figura 22A. En el tratamiento de 2µM de 

NPA, se puede apreciar una disminución de la expresión en altas densidades (Fig. 22B). Al 

analizar el tratamiento con IAA, buscando restaurar el fenotipo observamos que en altas 

densidades sí lo hace (Fig. 22A). Además, se puede observar que el tamaño de la raíz 

también se ve modificado de manera similar, lo que indica una participación del 

transportador PIN1 en la regulación de la arquitectura radicular de Arabidopsis de forma 

dependiente de la densidad poblacional. 
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FIGURA 22. Efecto de la densidad pobacional sobre la expresion de PIN1::PIN1:GFP. (A) Imágenes 

representativas de la expresion del transportador de eflujo de auxinas PIN1::PIN1:GFP en las densidades de 1 

y 32 individuos y en los tratamientos con NPA 2µM y IAA 0.01 µM. (B) Cuantificación de la fluorescencia 

de GFP emitida por las raíces. La gráfica esta expresada en unidades arbitrarias. Los valores representan la 

media ± error estándar de 5 plantas analizadas. Las letras indican las medias que difieren significativamente 

(P<0.05). El experimento fue realizado dos veces con resultados similares. 
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7.11. PFT1 participa en la regulación de la arquitectura radicular de manera 

dependiente de la densidad poblacional 

Cerdán y Chory (2003) reportaron que la mutante pft1-2 participa en procesos de floración 

en Arabidopsis. En nuestro grupo de trabajo, recientemente hemos observado que dicha 

mutante presenta una mayor sensibilidad a auxinas, así como con una estimulación sobre el 

desarrollo del sistema radicular. Por lo antes mencionado, quizá también participe en la 

modulación de la respuesta del sistema radicular a la densidad poblacional. Para determinar 

esto último, plántulas de pft1-2 fueron crecidas en densidades crecientes de individuos y a 

los 10 ddg fueron analizadas. La mutante pft1 presentó resistencia al efecto de la densidad 

poblacional en todas las densidades analizadas, tanto en el crecimiento de la raíz primaria 

(Fig. 23A) como en la formación de raíces laterales (Fig. 23B) y en la densidad de las 

mismas (Fig. 23C) respecto al control, el ecotipo silvestre Col-0 (Fig. 23D).  
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FIGURA 23. Efecto de la densidad poblacional sobre la arquitectura radicular de la mutante pft1-2. (A) 

Longitud de la raíz primaria. (B) Número de raíces laterales. (C) Densidad de raíces laterales. Los valores 

representan la media ± error estándar de 3 repeticiones analizadas. Las letras indican las medias que difieren 

significativamente (P<0.05). (D) Imágenes representativas del ecotipo silvestre Col-0 y la mutante pft1-2 en 

las densidades de 1 a 32 individuos, 10 ddg. El experimento fue realizado dos veces con resultados similares 
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8. DISCUSIÓN 

 

Todos los organismos vegetales enfrentan la misma “decisión” en cuanto a inversión 

energética: dónde invertir mejor sus recursos. El costo de malas decisiones podrían llevar a 

una deficiencia en la captura de nutrientes, recursos para la reproducción y por lo tanto una 

adecuación disminuida que al final las lleve a una exclusión competitiva del ambiente. Las 

plantas tienen la capacidad de modificar su morfología y fisiología en respuesta a 

variaciones ambientales, particularmente en la búsqueda de recursos (Hodge, 2004, 2006; 

Valladares et al., 2007). 

La densidad poblacional como uno de los factores que pueden modular la 

morfología vegetal y los procesos del desarrollo ha sido escasamente investigada. No 

obstante conocer de qué manera dependiente de la densidad, se intensifican en mayor o 

menor medida procesos como la competencia por recursos esenciales para las plantas 

resulta interesante (Gurevitch et al. 1992). Este trabajo, se enfoca en el análisis de 

respuestas en programas del desarrollo mediados por auxinas, en plantas de Arabidopsis 

thaliana crecidas en diferentes densidades de individuos tanto in vitro como en suelo. 

Inicialmente se decidió analizar la morfología del crecimiento del sistema aéreo de 

la planta para determinar si la densidad poblacional podría modular algún proceso 

fisiológico que llevara a una respuesta en la plasticidad fenotípica de las plantas de manera 

dependiente del número de individuos, como ya se había reportado previamente (Masclaux 

et al., 2012). Para esto se analizaron plantas de A. thaliana crecidas en densidades 

crecientes de manera exponencial desde 1 hasta 32. Basándonos en el reporte de Masclaux 

et al. (2012), donde muestran que en Arabidopsis las respuestas a la competencia en 

tratamientos con densidades mayores a 60 individuos comprometen la sobrevivencia 

impidiendo que completen su ciclo de vida; se seleccionó analizar densidades desde 1 

hasta 32 individuos, como máximo. 

Los resultados mostraron que de manera dependiente de la densidad poblacional se 

presenta una disminución del tamaño de roseta en el número de hojas que la componen, el 
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tamaño de las mismas y los peciolos que las sostienen. Lo anterior indica que la densidad 

poblacional modula el desarrollo del sistema vegetativo (Fig. 12), reduciendo así el área 

principal de la planta que se encarga de realizar la fotosíntesis y por tanto la producción de 

biomasa. Debido a que hay una correlación que se mantiene en todos los tratamientos, 

entre el tamaño de las hojas y la longitud de los peciolos, podemos decir que aún en alta 

densidad no se presenta la característica específica del síndrome de evasión de la sombra, 

que consiste en la elongación de los peciolos, que indicaría una competencia por luz 

(Keuskamp et al., 2010a). Así que, descartamos esta señalización como responsable de la 

respuesta observada. 

En cuanto al tiempo de emergencia de los tallos que dan lugar a las estructuras 

reproductivas, las flores y finalmente a los frutos, no se observó una diferencia 

significativa (Fig. 13A). Conforme pasa el tiempo, plantas en alta densidad llegan a una 

altura máxima antes que la baja densidad y esta altura fue aproximadamente igual en todos 

los individuos del tratamiento (Fig. 13A, B). Los resultados anteriores coinciden con los 

reportados por Nagashima y Hikosaka (2011) donde muestran que plantas de 

Chenopodium album crecidas de forma cercana, aun cuando algunas tienen cierta ventaja 

en la captación de luz sincronizan su crecimiento al de las plantas vecinas, sin embargo 

estos autores no profundizan en la búsqueda del mecanismo que se lleva a cabo para 

alcanzar la sincronización. 

Junto con la aceleración de la etapa reproductiva en alta densidad, se presenta una 

aceleración en la senescencia (Figs.12E, F; 13B, C y 14D), lo que coincide con la 

“decisión” de las plantas de detener su desarrollo vegetativo al iniciar el desarrollo 

reproductivo (Araki, 2001). Tal comportamiento indica que la inversión energética estaría 

enfocada en la reproducción más que en la adquisición de biomasa; lo que coincide con la 

respuesta en alta densidad, donde alcanzar la talla y número máximo de hojas de roseta 

antes que en baja densidad. Aunque los tallos emergen aproximadamente al mismo tiempo, 

el desarrollo reproductivo en alta densidad comienza antes y es más rápido que en baja 

densidad, observándose así mismo que la etapa reproductiva termina primero en alta 

densidad mientras que en baja densidad, este desarrollo es más lento y por lo tanto 

prolonga el ciclo de vida de la planta (Fig. 13). 
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En el análisis sobre la producción de semillas encontramos que la disminución en la 

producción por planta es drástica y dependiente de la densidad poblacional (Fig. 14). 

Desde un punto de vista ecológico, resulta interesante notar la importancia de este trabajo 

en la agricultura, donde organismos de la misma especie son generalmente crecidos de 

forma cercana en áreas definidas. Este tipo de cultivos son el resultado de una selección 

antropogénica con la intención de obtener mayores rendimientos por área cultivada. Los 

mejoradores han realizado selecciones de variedades, en base a cambios positivos en la 

habilidad competitiva que permite una mayor producción de frutos (Weiner, 2003). Sin 

embargo, el desarrollo radicular no ha sido considerado por los mejoradores, e 

indirectamente pudo haber llevado sin conocimiento alguno a una selección de variedades 

con reducida sensibilidad al reconocimiento de individuos vecinos. Adicionalmente a las 

implicaciones del reconocimiento de la raíz, el hecho de que las plantas respondan a la 

identificación de características específicas de sus vecinos podría contribuir al aumento en 

la habilidad competitiva, lo que resultaría en variedades con reducida capacidad de 

reconocimiento de vecinos como una característica que podría incrementar el rendimiento 

de los cultivos. 

Tomando lo anterior en consideración, fue importante el análisis sobre la 

morfología de Arabidopsis en etapas tempranas, donde los organismos son más sensibles a 

los cambios en el ambiente (Knezevic et al. 2002; Seem et al. 2003). Los primeros 

parámetros analizados fueron la producción de clorofila y biomasa, en donde se encontró 

que la concentración de clorofila disminuye en forma dependiente de la densidad 

poblacional, lo que correlaciona con una disminución en la producción de biomasa total de 

las plantas (Fig. 15). Tal fenómeno también se ha observado en comunidades acuáticas, 

donde un incremento en producción de individuos (fitoplancton) ocasiona una disminución 

en clorofila (Auer et al., 1990; Vörös y Padisák, 1991), lo que sugiere que esta 

característica de respuesta a la densidad poblacional, se encuentra conservada en varios 

grupos biológicos. 

Se sabe que las plantas responden de forma diferente al percibir a otras especies que 

a la misma (Falik et al., 2003; Caffaro et al., 2013), lo que evidencía que el 

comportamiento de las plantas es muy especializado; Reynolds y D‟Antonio (1996) en un 
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análisis de varios trabajos, encuentran que no hay evidencias de que la plasticidad del 

sistema radicular se relacione a una habilidad competitiva cuando se presenta limitación 

por nutrientes. Además, también observaron que no todas las interacciones raíz-raíz se 

presentan por competencia de recursos; algunas incluyen señalización química, como la 

producción de compuestos alelopáticos (moléculas o compuestos tóxicos para suprimir a 

organismos vecinos). Resultaba entonces importante analizar la arquitectura radicular de A. 

thaliana bajo condiciones de crecimiento en diferente densidad de individuos. Los 

resultados indicaron que de manera dependiente del aumento en densidad poblacional, se 

presentó una disminución en el crecimiento de la raíz primaria, así como de la formación 

de raíces laterales y por tanto de la densidad de las mismas (Fig. 16). Dicho efecto 

inhibitorio sobre la arquitectura radicular podría deberse a: (i) que las plantas estaban 

compitiendo por nutrientes del medio, CO2 del ambiente o espacio en el sistema, o (ii) que 

estaban autoregulando su crecimiento de forma similar al quorum sensing que se presenta 

en bacterias (Walters y Bassler, 2005). 

Para analizar estas posibilidades se realizaron dos experimentos, el primero fue el 

análisis del sistema en cajas divididas, para determinar si todas las variaciones en la 

densidad poblacional afectaban el crecimiento de plantas vecinas en baja densidad sin 

contacto físico con las demás. Se observó de manera dependiente de la densidad 

poblacional una inhibición del crecimiento de plantas vecinas (Fig. 17), razonando 

entonces que la disminución en el crecimiento de las plantas no se debía a una limitante de 

nutrientes, debido a que las crecidas en baja densidad no tenían ningún vecino que 

compitiera por espacio o nutrientes en el medio. Además, el análisis del presente estudio 

contrasta con el hecho de que los fenotipos reportados en deficiencia de nutrientes, incluían 

siempre la inhibición en el crecimiento de la raíz primaria, no así la formación de raíces 

laterales (López-Bucio et al., 2002; Forde y Walch-Liu, 2009). En este estudio, los efectos 

de represión del desarrollo observados fueron en ambos procesos a la vez, descartando con 

esto que las plantas presenten esta respuesta por una deficiencia de nutrientes y también 

contrastando con trabajos previos en donde sugieren que las plantas responden al espacio 

en que crecen, más que a la cantidad de individuos que tengan a su alrededor (Schenk, 

2006). Debido a que las plantas no tienen un contacto físico, este experimento también 

sugiere que la regulación del desarrollo puede estar mediada por compuestos volátiles. 
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Recientemente, se observó en especies como Trifolium glomerata y Dactilus pratense 

(Kigathi et al., 2013) que la interferencia ocasionada por compuestos químicos entre las 

plantas alteró las relaciones entre la densidad y el crecimiento de las plantas (Weidenhamer 

et al. 1989; Sinkkonen, 2001).  

Por el resultado del experimento anterior que sugirió una regulación mediada por 

compuestos volátiles, se realizó el análisis del crecimiento de las plántulas en un sistema 

donde el flujo de aire se permitía en las cajas de Petri (usando cinta micropore en el 

sellado) y se observó lo mismo que el experimento del apartado 7.3, es decir la tendencia a 

disminuir el tamaño en altas densidades (Fig. 18). Debido a estos resultados se descartó la 

probable competencia por CO2 como principal factor en la modulación de la morfología 

analizada. Se ha reportado que una acumulación de CO2 en el medio promueve la 

producción de biomasa (Kai y Piechulla, 2009), sin embargo aún cuando en este sistema 

las plántulas presentan un mayor crecimiento comparado con el sistema sellado con 

película plástica, la disminución en longitud de la raíz primaria y número y densidad de 

raíces laterales se mantiene de manera dependiente de la densidad poblacional, sugiriendo 

que esta modulación del desarrollo podría ser dada por algún o algunos otros compuestos 

volátiles.  

La respuesta de las plantas a diferentes dosis de los compuestos fitoquímicos es 

bien conocida (Carballeira et al., 1988; An et al., 1993; Romeo, 2000). Normalmente las 

respuestas de estimulación ocurren en dosis bajas y conforme aumentan, las respuestas 

gradualmente alcanzan una inhibición total y las plantas mueren. La dosis por planta 

normalmente disminuye cuando se encuentra cerca una de otra, ya que compiten por los 

mismos compuestos. Por lo tanto, un crecimiento máximo puede ocurrir en densidades 

intermedias o altas (Weidenhamer et al., 1989). La interferencia química entre plantas es 

regularmente distinguida como un factor ecológico importante en los ecosistemas, y por lo 

tanto la alelopatía dependiente de la densidad debe ser muy frecuente (Nilsson et al., 1998; 

Nilsson et al., 2000). Hay propuestas de que la degradación de residuos fitotoxicos de 

muchas especies (An et al., 1996; Sinkkonen, 2003), así como el crecimiento abiótico 

pueden regular la concentración de agentes alelopáticos en la naturaleza (An et al., 2002), 
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pero esto no descarta la importancia del efecto dependiente de la densidad poblacional 

(Sinkkonen, 2006). 

Los análisis anteriores (Figs. 16, 17 y 18) mostraron una disminución en el número 

de raíces laterales de manera dependiente de la densidad poblacional, por lo que resultaba 

necesario analizar si tal fenómeno se debía a la formación de novo de primordios de raíces 

laterales o a una inhibición en la maduración de los primordios existentes de manera 

normal en las plantas. Los resultados obtenidos indicaron que en alta densidad, se observan 

pocos primordios en todas las etapas de maduración y las raíces laterales emergidas son 

menos, por lo que al analizar el número total de primordios concluimos que la densidad 

está afectando no solo la formación de novo de primordios, debido a una deficiencia en la 

diferenciación celular que da lugar a este proceso, también afecta la maduración de los 

primordios ya existentes, sugiriendo que el proceso de división celular podría encontrarse 

afectado en alta densidad. 

La proliferación celular está relacionada directamente con la actividad de división 

de las células del meristemo, las cuales posteriormente se diferencian. Para analizar el 

proceso de división celular, se recurrió al uso de la línea transgénica CycB1:uidA, la que 

presenta una construcción del promotor de la ciclina B1 (regulador clave del ciclo celular 

cuya expresión está limitada a la transición G2/M de dicho ciclo) con el gen reportero de la 

β-glucuronidasa. Este último permite observar las células en esta fase G2/M, gracias a una 

coloración azul al poner las plantas en contacto con el sustrato específico de la enzima. Se 

observó que la expresión de este gen disminuye de forma dependiente de la densidad 

poblacional, evidenciando que el decremento en el crecimiento del sistema radicular, 

podría estar dado por una afectación en el proceso de división celular (Fig. 20). 

Los dos análisis anteriores sugieren que tanto los procesos de diferenciación, como 

de división celular se encuentran regulados por la densidad poblacional y como sabemos, 

ambos son modulados por las auxinas, se decidió analizar el efecto de la densidad 

poblacional sobre la expresión del marcador DR5:uidA inducible por auxinas (Ulmasov et 

al., 1997). Como resultado de este análisis encontramos que la densidad afecta la expresión 

del marcador regulado por auxinas, indicando un mecanismo dependiente de auxinas en la 

regulación del desarrollo (Fig. 20). Para dilucidar de manera más detallada este 
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mecanismo, se utilizó la línea transgénica DR5:GFP (Ottenschaläger et al., 2003), que 

permite analizar in vivo la expresión de la proteína y esta forma la acumulación de auxinas 

en tejidos específicos de la raíz (Fig. 21). El análisis mostró que la densidad poblacional 

permitió la acumulación de auxinas en la zona meristemática y de la cofia de la raíz, 

sugiriendo que la cantidad de auxinas podría ser menor en alta densidad. También, el 

análisis anterior indicó que el transporte polar puede estar afectado debido a la pérdida de 

expresión en el estele de la raíz. Para probar esto, se analizó la línea transgénica 

PIN1::PIN1:GFP (Benková et al., 2003), que permite determinar la expresión específica 

del transportador de eflujo de auxinas PIN1 en las células. Se observó que dicho 

transportador se encuentra en cantidades significativamente menores en alta densidad (Fig. 

22). Para determinar si únicamente el transporte de auxinas afectaba la expresión de PIN1, 

se utilizó el inhibidor del transporte de auxinas NPA tanto para DR5:GFP como para 

PIN1::PIN1:GFP, se observó que no solo el transporte de auxinas se ve reducido en altas 

densidades, sino que la densidad también disminuye la expresión de GFP en ambas líneas 

(Figs. 21 y 22). Los resultados anteriores, ponen en evidencia que la expresión de PIN1 se 

encuentra regulada por las cantidades de auxinas y no por el transporte de éstas, de manera 

dependiente de la densidad poblacional. Debido a que la regulación del transportador PIN1 

se debe a la cantidad de auxinas, esto sugería que la adición de esta última a las plántulas 

en altas densidades, podría restaurar el crecimiento del sistema radicular, de forma similar 

al crecimiento en baja densidad. Para probar esto, se adicionó IAA en concentraciones 

bajas de 0.01 µM, observando que el crecimiento no solo fue igual al de las plántulas en 

baja densidad, sino también incrementa la acumulación de auxinas evidenciada por el 

marcador DR5:GFP (Fig. 21), así como el transporte de auxinas observado gracias a 

PIN1::PIN1:GFP (Fig. 22). Con todo lo anterior se confirma que la densidad poblacional 

regula procesos del desarrollo radicular de A. thaliana de manera dependiente de la 

señalización de auxinas.  

A la fecha existe un gran número de mutantes de Arabidopsis afectadas en el 

transporte o la señalización de auxinas, que se caracterizan por su resistencia o sensibilidad 

a la inducción de los procesos regulados por auxinas. En nuestro grupo de trabajo, Raya-

González et al. (2014) describieron que la mutante pft1-2 presentaba un crecimiento mayor 

que el ecotipo silvestre Col-0, y una hipersensibilidad a bajas concentraciones de auxinas. 
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Los autores sugirieron que PFT1 podría estar involucrado en el transporte de auxinas, 

mediando la regulación transcripcional y distribución de PIN1. Por estos antecedentes se 

decidió analizar la mutante pft1-2 en los tratamientos de densidad poblacional. Los 

resultados fueron interesantes, debido a que la mutante presentó resistencia al efecto de la 

densidad poblacional, aún en la densidad de 32 individuos, tanto en el crecimiento de la 

raíz primaria, como en el número y densidad de raíces laterales. Esto sugiere que pft1 

podría estar participando directamente en la regulación de la arquitectura radicular de A. 

thaliana (crecimiento de la raíz primaria y formación de raíces laterales) de manera 

dependiente de la densidad poblacional (Fig. 23) y ya que la mutante pft1-2 crecida en alta 

densidad y sellando las cajas de Petri con película plástica, presentan un crecimiento 

similar a la baja densidad, con esto se confirma que el efecto observado en el control Col-0 

no es debido a una deficiencia o competencia por CO2, sino probablemente a una señal 

volátil adicional, a la cual la mutante pft1-2, presenta resistencia. Reportes previos 

caracterizaron la función de PFT1 en la regulación del proceso de floración en condiciones 

subóptimas de luz (Cerdán y Chory, 2003). También se mostró su participación en la 

respuesta a estímulos conocidos como parte del reconocimiento de individuos vecinos al 

ambiente. Sundaravelpandian et al. (2012) propusieron la participación de PFT1 en la 

diferenciación celular, al analizar la mutante pft1 observaron defectos en la formación de 

pelos radiculares, un proceso mediado por la formación de especies reactivas de oxígeno. 

Lo anterior permite tener un panorama interesante para explorar, debido a que el 

mecanismo de señalización en respuesta a la densidad poblacional podría ser a través de 

varias vías. Mientras tanto, tenemos la seguridad de que su función involucra la 

señalización de auxinas, mediada específicamente por el transportador de eflujo PIN1. 

Con el presente trabajo, se propone un modelo del efecto que podría tener la 

densidad poblacional en los procesos analizados. En la Figura 24 podemos observar que 

conforme aumenta la densidad poblacional, se presenta una inhibición del desarrollo, en la 

producción de clorofila, biomasa, y frutos. De igual manera el crecimiento y desarrollo del 

sistema radicular presentaron una inhibición evidente a causa de afectaciones en los 

procesos de diferenciación y división celular, los cuales están regulados por auxinas a 

través de la participación del transportador de eflujo PIN1. 
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PFT1 también participa de forma importante en la regulación del desarrollo en 

respuesta a la densidad poblacional, lo que quedó evidenciado porque la mutante pft1-2 

presentó un fenotipo de resistencia al efecto inhibitorio del desarrollo en alta densidad. 

Finalmente, se sugiere que esta regulación del desarrollo en respuesta a la densidad 

poblacional podría estar mediada por compuestos volátiles. 

 

 

 

FIGURA 24. Modelo propuesto de la densidad poblacional sobre la regulación del desarrollo de 

Arabidopsis thaliana. La densidad poblacional regula el crecimiento y desarrollo de las plantas durante todas 

las etapas del ciclo de vida de la planta, a través de modificaciones en la señalización por auxinas y su 

transporte involucrando a PIN1 y al factor transcripcional PFT1.  
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9. RESUMEN DE RESULTADOS 

 

1. La densidad poblacional reprime el crecimiento y acelera el desarrollo de 

Arabidopsis thaliana de forma dependiente del aumento del número de 

individuos. 

2. En el sistema radicular, la densidad poblacional modula el crecimiento de la raíz 

primaria y la formación de raíces laterales. 

3. En un sistema sin contacto físico, la densidad poblacional es capaz de modular el 

crecimiento de plantas vecinas. 

4. La producción de clorofila y biomasa disminuyen al aumentar el número de 

individuos, evidenciando la capacidad de fijación de CO2 en las distintas 

densidades. 

5. La maduración y formación de novo de primordios de raíces laterales se inhibe 

conforme aumenta la densidad poblacional, mostrando una afectación en el 

proceso de diferenciación celular. 

6. Altas densidades disminuyen la expresión del marcador de ciclo celular 

CycB1:uidA denotando el efecto del número de individuos en la regulación de la 

división celular. 

7. La densidad poblacional regula tanto la cantidad de auxinas como su transporte, 

lo que se determinó gracias a la expresión de los marcadores DR5:uidA, 

DR5:GFP y PIN1:GFP. 

8. La mutante pft1-2 presentó resistencia al efecto de altas densidades 

poblacionales, sugiriendo que pft1 podría participar en la regulación de la 

arquitectura radicular de manera dependiente de la densidad poblacional. 
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10.  CONCLUSIONES 

 

El aumento en densidad poblacional, de forma dependiente del número de individuos, 

regula el crecimiento, así como la producción de clorofila y biomasa total. También acelera 

el desarrollo de Arabidopsis thaliana promoviendo floración y senescencia temprana. 

La densidad poblacional regula procesos importantes para el crecimiento de la 

planta como la división y diferenciación celular, inhibiéndolos en altas densidades, a través 

de la participación de la señalización de auxinas, del transportador PIN1 y del factor 

transcripcional PFT1.  

Se sugiere que el efecto de la densidad poblacional se lleva a cabo por una 

comunicación planta-planta mediada posiblemente por compuestos volátiles y es 

independiente de la competencia por nutrientes, CO2 y luz. 
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11. PERSPECTIVAS 

 

1. Realizar la cuantificación de auxinas en los diferentes tratamientos, para asegurar si el 

efecto observado se debe a cambios en la biosíntesis de auxinas. 

2. Analizar la expresión de los marcadores de ciclo celular y auxinas en la mutante pft1-2 

que presentó resistencia al efecto de la densidad poblacional. 

3. Analizar cuantitativamente la expresión PFT1 en las diferentes densidades analizadas, 

para determinar si el efecto observado se debe a la represión o sobreexpresión del gen.  

4. Obtener el perfil de compuestos volátiles para identificar aquellos compuestos con 

probable función como señales de comunicación planta-planta. 
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Supplementary Fig. S1. Effects of melatonin on Arabidopsis (Col-0, Ler and WS ecotypes) root 

system architecture. Arabidopsis seedlings of Col-0, Ler and WS ecotypes were germinated and 

grown for 10 d under increasing melatonin concentrations. Photographs show representative 

plates of WT (Col-0, Ws and Ler) seedlings grown in medium supplied with the solvent only or with 

melatonin. Notice the promoting effects of the compound in lateral root formation. The 

experiment was repeated twice with similar results. 

  



 
 

 

Supplementary Fig. S2. Expression of auxin-response DR5:uidA gene in response to melatonin. (A) 

Expression in adventitious root tips from hypocotyl explants treated with increasing 

concentrations of melatonin. (B) Expression in lateral root primordia in intact seedlings. 

Photographs are representative individuals of at least 20 plants stained. 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

  



 
 

 


