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1. RESUMEN  

La cofia protege el meristemo de la raíz y percibe los estímulos ambientales como 

la gravedad y la disponibilidad de nutrientes. Aunque por su posición anatómica se 

establece una estrecha relación con la rizosfera, su función en la percepción de los 

microrganismos del suelo se desconoce. En este trabajo, a través de la inoculación 

directa de la raíz de A. thaliana con la rizobacteria promotora del crecimiento vegetal 

Achromobacter sp. 5B1, descubrimos una función crucial y opuesta de dos factores 

de transcripción, FEZ y SOMBRERO en el crecimiento, ondulación y formación de 

giros de la raíz primaria como una respuesta a la bacteria. En plántulas de A. 

thaliana con mutaciones en el FEZ, la rizobacteria incrementa la formación de giros, 

mientras en plántulas que albergan mutaciones en el gen SOMBRERO, la formación 

de giros no ocurre y la raíz mantiene la respuesta normal a la gravedad. Esto se 

correlaciona con la elongación de las células en el lado derecho o convexo, aspecto 

que se incrementa en las mutantes fez-2 pero no se manifiesta en las mutantes 

smb-3. La interacción con Achromobacter sp. 5B1 incrementó el tamaño de la cofia, 

lo que coincidió con la disminución o incremento de la detección in vivo de 

FEZ::FEZ:GFP y SMB::SMB:GFP, respectivamente, y con el fenotipo de la mutante 

smb-3, que desarrolla raíces con una con cofia robusta independientemente de la 

bacterización. La expresión de los transportadores de auxinas PIN1, PIN2, PIN3, 

PIN4 y PIN7, en general disminuyó tanto en plantas tipo silvestre, como en las 

mutantes fez-2 y smb-3 con la inoculación bacteriana, lo que sugiere que el 

comportamiento agravitrópico de las raíces puede estar relacionado con la 

alteración de la distribución de las auxinas en la punta de la raíz. Los datos indican 

que la cofia percibe la rizobacteria Achromobacter sp. 5B1 a través de un 

mecanismo molecular que involucra a FEZ y SOMBRERO, indicando un papel 

directo del microbioma en el crecimiento direccional de la raíz, y la exploración del 

suelo.   

 

Palabras clave: Cofia, factores de transcripción, Achromobacter sp. 5B1, 

crecimiento radicular, distribución auxínica.  
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2. ABSTRACT 

The root cap protects the meristem as the root grows and senses stimuli such as 

gravity and nutrient availability. Although it enables tight interaction with the 

rhizosphere, a role in perceiving microorganisms is unknown. Here, through 

Arabidopsis direct root inoculation with the plant growth promoting rhizobacterium 

Achromobacter sp. 5B1, we unveiled a critical, opposite role of two transcription 

factors, FEZ and SOMBRERO in mediating growth, waving and coiling of primary 

roots as a response to the bacterium. In Arabidopsis seedlings with mutations in the 

gen FEZ, the rhizobacterium had increased formation of coils, whereas in seedlings 

harboring mutations in the gen SOMBRERO, the formation of coils did not occur and 

the root maintains normal gravity response. This correlated with elongation of the 

cells on the right or convex side, an aspect that is increased in fez-2 mutants but 

does not manifest itself in smb-3 mutants. Interaction with Achromobacter sp. 5B1 

increased the size of the root cap, which coincided with decreased or increased 

detection in vivo of FEZ:FEZ:GFP and SMB:SMB:GFP, respectively and with the 

phenotype of smb-3 mutants, which develop roots with a huge cap irrespective of 

bacterization. Expression of auxin transporters PIN1, PIN2, PIN3, PIN4 and PIN7 

overall decreased in the WT, fez-2 and smb-3 upon bacterial inoculation, suggesting 

that the agravitropic behavior of roots may be linked to disturbance of auxin 

distribution within the root tip. The data indicate that the root cap senses the 

rhizobacterium Achromobacter sp. 5B1 through FEZ and SOMBRERO for the 

directional growth and soil exploration. 

 

Keywords: Root cap, transcription factors, Achromobacter sp. 5B1, root growth, 

auxin distribution. 
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3. INTRODUCCIÓN 

La posición de la cofia cubriendo la punta de la raíz provee protección al 

meristemo, y le permite realizar funciones únicas como la percepción de las señales 

ambientales y la interacción con la rizosfera (Arnaud et al., 2010; Kumpf y Nowack, 

2015).  En Arabidopsis thaliana, la cofia se compone de dos tipos de tejidos: la 

columnela y la cofia lateral (Dolan et al., 1993). En conjunto, estos tejidos forman de 

5-6 capas de células en la parte distal de la raíz, y en este órgano se mantiene un 

balance homeostático entre los procesos de división, diferenciación, recambio y 

muerte celular, para preservar la estructura, tamaño y funcionamiento adecuado. 

Estos procesos involucran proteínas con funciones señalizadoras y regulatorias 

incluyendo receptores, cinasas, fosfatasas y factores transcripcionales que actúan 

en conjunto con las hormonas (Willemsem et al., 2008; Fedryinch et al., 2014; Shi 

et al., 2018; Kumar y Lyer-Pascuzzi, 2020).  

Los factores de transcripción de la familia NAC (NO APICAL MERISTEM, 

ARABIDOPSIS THALIANA ACTIVATING FACTOR, CUP-SHAPED COTYLEDON) 

que incluyen FEZ y SOMBRERO (SMB) coordinan los procesos de desarrollo de la 

cofia. FEZ se expresa en las células iniciales de la columnela y la cofia lateral, donde 

induce la división celular, mientras que SMB reprime la actividad de FEZ en las 

células proliferativas de la cofia, regulando la diferenciación, la maduración y la 

muerte celular programada (MCP). Las mutantes fez-2 y smb-3 exhiben fenotipos 

contrastantes; la mutante fez-2 muestra un tamaño reducido, mientras que smb-3 

presenta un incremento en el número de capas de células de la cofia (Willemsen et 

al., 2008; Bennett et al., 2014; Fendrych et al., 2014). Adicionalmente, el desarrollo 

de este órgano está regulado por gradientes de auxinas y citocininas (Dubreuil et 

al., 2018). 

La cofia reconoce las señales ambientales como la gravedad, el potencial 

hídrico, los obstáculos físicos, las concentraciones de sal, así como la disponibilidad 

de nutrientes circundantes, redirigiendo el crecimiento de la raíz hacia o lejos de los 

estímulos ambientales (tropismos), para adaptarse al entorno heterogéneo (Muthert 

et al., 2020; Ganesh et al., 2022). En plantas desprovistas de la cofia mediante 

ablación láser o la muerte genéticamente programada de las células de la columela, 



4 
 

las raíces manifiestan un crecimiento agravitrópico. Estas evidencias revelaron el 

sitio específico de la percepción de la gravedad (Blancaflor et al., 1999; Tsugeki y 

Fedoroff, 1999).  

El gravitropismo de la raíz consta de tres etapas secuenciales: la percepción 

de la gravedad, la transducción de la señal y el crecimiento hacia el estímulo (Sato 

et al., 2015). En raíces graviestimuladas, los amiloplastos se sedimentan en las 

células de la columnela, lo que desencadena la relocalización de las proteínas de 

transporte de eflujo de las auxinas PIN3 y PIN7, en la membrana plasmática. Esto 

redirige el flujo de las auxinas hacia la parte inferior de la raíz mediante la acción de 

la proteína PIN2, localizada en las células de la cofia lateral y la epidermis, causando 

una distribución asimétrica de las auxinas entre la parte superior e inferior de la raíz. 

Finalmente, la curvatura gravitrópica de la raíz ocurre a través de la elongación 

diferencial de las células en la zona de elongación (Blancaflor, 2013; Su et al., 2017).  

En la rizosfera se establecen interacciones entre las raíces y los 

microorganismos mediante un lenguaje químico, crucial para el crecimiento y la 

adaptación de las plantas. Las raíces secretan mucilago y liberan células derivadas 

de la cofia, que representan una fuente de carbono esencial para el establecimiento 

de las interacciones simbióticas con los microorganismos de la rizosfera. Los 

exudados radiculares contienen polisacáridos, glicoproteínas, aminoácidos, ácidos 

orgánicos, ADN extracelular y enzimas que atraen a los microorganismos (Badri y 

Vivanco, 2009; Driouich et al., 2021; Ganesh et al., 2022). Por otra parte, las raíces 

también poseen la capacidad de percibir moléculas que secretan las bacterias, 

principalmente N-acil-L-homoserina lactonas y ciclo dipéptidos, así como 

fitohormonas que regulan el crecimiento vegetal (auxinas y citocininas) y mezclas 

de compuestos orgánicos volátiles emitidas por los microrganismos rizosféricos 

(Ortiz-Castro et al., 2019; Ravelo-Ortega et al., 2023). Sin embargo, a la fecha se 

desconoce el sitio específico de la raíz involucrado en la percepción de los 

microorganismos o los metabolitos secretados en su interacción con la raíz.  

Las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR, por las siglas 

del inglés, Plant Growth Promoting Rhizobacteria), influyen en la arquitectura del 

sistema radicular, generalmente a través de la biosíntesis, la modulación del 
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transporte y la señalización de las auxinas (Perez-Flores et al., 2017; Méndez-

Gómez et al., 2020; Li et al., 2021: García-Cárdenas et al., 2023). En un trabajo 

previo del laboratorio, se reportó que la rizobacteria benéfica Achromobacter sp. 

5B1 influye sobre el sistema radicular de Arabidopsis, e interfiere en la respuesta 

gravitrópica, desencadenando la formación de ondulaciones y giros (Jiménez-

Vázquez et al., 2020). Más recientemente, se demostró que la inoculación con esta 

rizobacteria promueve el crecimiento de las plántulas en condiciones de alcalinidad, 

mediante la inducción de la respuesta auxínica (Jiménez-Vázquez et al., 2023). En 

el presente trabajo, se presenta evidencia de que los factores de transcripción FEZ 

y SMB regulan de forma opuesta el comportamiento agravitrópico manifestado por 

la raíz primaria de Arabidopsis en contacto con Achromobacter sp. 5B1, 

probablemente actuando rio abajo de los transportadores de auxinas PIN. 

Específicamente, se demostró que se requiere de la actividad de SMB para el 

crecimiento direccional de la raíz mediante la elongación diferencial de las células 

en respuesta a la rizobacteria. Estos hallazgos amplían el conocimiento sobre la 

función de las rizobacterias en los movimientos radiculares, lo que podría ayudar a 

las plantas a ampliar su capacidad exploratoria y adaptativa a las necesidades del 

entorno, y para un mejor aprovechamiento de los recursos disponibles. 
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4. ANTECEDENTES 

4.1. La planta modelo Arabidopsis thaliana  

Hace cuatro décadas, A. thaliana se estableció como el organismo modelo por 

excelencia para el estudio de la fisiología, bioquímica y el desarrollo de las plantas, 

así como el entendimiento de los procesos biológicos en respuesta a los estímulos 

ambientales bióticos y abióticos. Esta angiosperma simple pertenece a la familia 

Brassicaceae y ofrece ventajas en la investigación de la biología vegetal. Rasgos 

que incluyen un tamaño pequeño, un ciclo de vida corto de 6 a 8 semanas (Fig. 1), 

producción prolífica de semillas, la facilidad para realizar cruzas dirigidas, así como 

un genoma pequeño, de aproximadamente 25,000 genes organizados en 5 

cromosomas, lo que, aunado a la disponibilidad de mutantes para muchos de sus 

genes, han convertido a Arabidopsis en el modelo vegetal por excelencia para el 

estudio de los procesos biológicos fundamentales (Woodward y Bartel, 2018). 

La secuenciación del genoma de Arabidopsis en el año 2000 (The Arabidopsis 

Genome Initiative, 2000), expandió la posibilidad para realizar estudios genómicos 

y moleculares detallados. Permitiendo ir en sentido inverso (genética inversa) e 

identificar mutaciones en función de su secuencia y no solo de acuerdo a su 

fenotipo, como ocurre en la genética clásica (Provart et al., 2016). El uso de A. 

thaliana en el laboratorio ha permitido realizar análisis de expresión génica bajo 

diferentes condiciones, visualizar proteínas reporteras bajo la regulación de los 

promotores de genes de interés e incluso alterar la expresión de genes por 

transgénesis y edición genética precisa aplicando la novedosa estrategia de 

CRISPR/Cas9 (Li et al., 2013; Cheng et al., 2017). Sin duda, A. thaliana ha 

revolucionado la investigación en biología vegetal, facilitando el estudio de 

mecanismos complejos como la genética del desarrollo, las respuestas a estrés, las 

vías de señalización hormonales, y las interacciones planta-microorganismo.  
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4.1.1.  El sistema radicular de Arabidopsis thaliana 

Las raíces crecen generalmente bajo el suelo, proporcionan soporte estructural 

y son determinantes en la absorción de agua y nutrientes necesarios para el 

crecimiento y el desarrollo de la planta. Además, responden y se adaptan a los 

estímulos ambientales como la gravedad, la salinidad o la sequía, así como la 

presencia de microrganismos (Petricka et al., 2012). Por tanto, la arquitectura del 

sistema radicular depende de los factores ambientales tanto bióticos como abióticos 

de su entorno, como de los rasgos particulares de cada especie vegetal, para ajustar 

la distribución de las raíces en el suelo (Smith y De Smet, 2012; Ranjan et al., 2022). 

 

Figura 1. El ciclo de vida Arabidopsis. El desarrollo desde las semillas hasta las plantas 

maduras ocurre en un lapso de tiempo de 6 a 8 semanas. Las semillas germinan en las 

primeras 48 horas, mientras que los cotiledones emergen completamente en la semana 1. 

La formación de las primeras hojas de la roseta, el crecimiento del tallo y el desarrollo de 

las inflorescencias transcurre entre las semanas 2 a 5. Finalmente, partir de la semana 7 

se completa el crecimiento de las plantas e inicia el proceso de senescencia (Modificada de 

Woodward y Bartel, 2018). 
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El crecimiento del sistema radicular manifiesta alta plasticidad en respuesta 

a las señales dinámicas de desarrollo endógenas y ambientales (externas). En este 

sentido, las fitohormonas que incluyen auxinas, citocininas, giberelinas, etileno, 

ácido jasmónico, ácido salicílico, estringolactonas y brasinoesteroides, actúan como 

los reguladores centrales de los procesos de crecimiento y desarrollo de la raíz 

(Waidmann et al., 2020). 

 

4.1.1.1. La raíz primaria  

La raíz primaria de A. thaliana emerge de la semilla durante la germinación 

(De Smet et al., 2010). El crecimiento de la raíz primaria y las raíces laterales es 

continuo durante su ciclo vital y depende del balance entre la proliferación, la 

elongación y la diferenciación celular. La raíz primaria consta de varias regiones de 

desarrollo a lo largo de su eje longitudinal; la cofia, la zona meristemática, la zona 

de elongación y la zona de diferenciación (Fig. 2a) (Dolan et al., 1993).  En la parte 

más distal de la punta de la raíz, la cofia realiza la doble función de percibir y 

transmitir las señales externas al follaje, además protege el meristemo de la 

abrasión al crecer a través del suelo (Kumpf y Novack, 2015). En la zona 

meristemática, las células hijas derivadas del nicho de células iniciales están en 

constante división, hasta que progresan a la zona de elongación donde se detiene 

su proliferación y comienza su expansión, para finalmente alcanzar su identidad 

anatómica y funcional en la denominada zona de diferenciación (Dolan et al., 1993; 

Motte et al., 2019). Asimismo, la raíz presenta una organización radial que consiste 

de anillos concéntricos de células de la epidermis, el córtex, la endodermis y el 

periciclo que rodean el tejido vascular central (Fig. 2b-c) (Dolan et al., 1993; Luijten 

y Heidstra, 2009). 

4.1.1.2. Las raíces laterales  

A diferencia de la raíz primaria que tiene un origen embrionario, la formación 

de las raíces laterales es un proceso postembrionario. Las raíces laterales se 

originan a partir de la raíz primaria, en las células del periciclo adyacentes a los po- 
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Figura 2. La estructura de la raíz primaria y las etapas de desarrollo de las raíces 

laterales en Arabidopsis. a) La raíz primaria consta de cuatro zonas de desarrollo: la cofia, 

la zona meristemática, la zona de elongación y la zona de diferenciación.  El transporte de 

las auxinas desempeña una función fundamental en el proceso de desarrollo del sistema 

radicular. b) La formación de las raíces laterales inicia en la zona de preparación y se 

caracteriza por variaciones periódicas en la señalización auxínica. En la zona de elongación 

se establecen los sitios de pre-ramificación, mientras que, en la zona de diferenciación, 

estos sitios adquieren la identidad de células fuente e inicia la formación de la raíz lateral a 

través de la formación del primordio y, eventualmente, emerge la nueva raíz lateral. c) El 

centro quiescente controla la actividad del nicho de células iniciales que dan origen a los 

diferentes tejidos que conforman la raíz (Adaptado de Motte et al., 2019; Yalamanchili et 

al., 2024). 

 

los del xilema (De Smet et al., 2010; Tian et al., 2014). En Arabidopsis, la 

organogénesis de las raíces laterales es un proceso que involucra múltiples etapas 

de desarrollo, reguladas principalmente por la señalización de las auxinas: i) la 

activación y especificación de las células fuente del periciclo o células madre de la 
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raíz lateral, (ii) la iniciación del primordio de la raíz lateral (PRL), (iii) el desarrollo del 

primordio y (iv) la emergencia de la raíz lateral (Fig. 2b) (Malamy y Benfey, 1997, 

Dubrovsky et al., 2000; Stoeckle et al., 2018; Du y Scheres 2018; Teixeira y 

Tusscher 2019; Hu et al., 2024). 

El primer evento en la formación de las raíces laterales ocurre en el 

meristemo basal de la raíz (zona de preparación), comprendida por la zona de 

transición y el inicio de la zona de elongación (Dubrovsky et al., 2000; De Smet et 

al., 2007; Ovecka et al., 2020). La especificación de las células madre de la raíz 

lateral está determinada por la acumulación o biosíntesis local de auxinas y cambios 

subsecuentes en la expresión génica. Este mecanismo se puede visualizar 

mediante la actividad del promotor sintético DIRECT REPEAT5 (DR5) fusionado al 

gen reportero LUCIFERASE (DR5:LUC), que marca la respuesta transcripcional de 

las auxinas en un subconjunto de células del protoxilema, a través de la oscilación 

de la expresión génica. En este proceso de preparación se especifican los sitios en 

la raíz primaria donde se producirán las futuras raíces laterales (De Smet et al., 

2007; De Rybel et al., 2010; Xuan et al., 2020).  

Una vez que las células establecen su identidad, inicia la morfogénesis de la 

raíz lateral. Los núcleos de las células iniciales del primordio emigran hacia los polos 

y se expanden radialmente de manera asimétrica creando una apariencia en forma 

de domo (Go et al., 2012; Banda et al., 2019). La proliferación celular está 

coordinada con un incremento en la acumulación de las auxinas, que se reduce 

gradualmente hacia la periferia (Du y Scheres, 2018; Texeira y Tusscher, 2019; 

Yalamanchili et al., 2024).  

El desarrollo del primordio hasta alcanzar un crecimiento independiente 

comprende una serie de divisiones periclinales y anticlinales que conducen a la 

formación de un meristemo con características anatómicamente similares al 

meristemo de la raíz primaria (von Wangenheim et al., 2016). La morfogénesis del 

transcurre durante siete fases de desarrollo, caracterizadas por el número de capas 

de células que se forman. En las fases I y II se establece el eje de crecimiento y se 

confiere la identidad asimétrica a las capas internas y externas.  En la transición de 

la fase IV a V se establece el meristemo de novo asociado con un incremento en la 
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respuesta de las auxinas, que coincide con el paso del PRL por la endodermis. En 

las fases V a VII ocurre un crecimiento acelerado. La progresión del primordio a 

través de las capas de córtex y epidermis, depende del transportador de auxinas 

LIKE-AUXIN 3 (LAX3), se elevan los niveles de auxinas y se induce la síntesis de 

pared celular. Adicionalmente, estos eventos involucran la modulación en la 

expresión y localización polar de los transportadores de eflujo de las auxinas, las 

proteínas PIN-FORMED (PIN) (Benkova et al., 2003: Marhavý y Benková 2015; Du 

y Scheres et al., 2018). 

Finalmente, el proceso de emergencia de las raíces laterales está coordinado 

por una serie de respuestas bioquímicas y biomecánicas entre los tejidos 

adyacentes, los primordios emergen perpendicularmente al eje de crecimiento de la 

raíz primaria en ángulos específicos (Roychoudhry y Kepinski, 2022; Yalamanchili 

et al., 2024). La formación de raíces laterales durante el ciclo de vida permite la 

exploración del suelo y afianzar el anclaje en función del crecimiento del follaje. 

  

4.1.1.3. La cofia 

Charles y Francis Darwin en su obra “The power of movement in plants” 

atribuyeron funciones sensoriales a la punta de la raíz (Darwin y Darwin, 1888). En 

la actualidad, se conoce que estas funciones se realizan en la cofia o caliptra. Su 

disposición en la parte más distal de la raíz, le permite proteger el meristemo y 

percibir las señales ambientales como la gravedad y la disponibilidad de los 

nutrientes en el suelo (Kumpf y Novack, 2015; Hetherington y Dolan, 2018b). 

 

4.1.1.3.1. Estructura y morfología de la cofia  

En Arabidopsis, la cofia consiste de varias capas de células denominadas 

columnela, flanqueadas por la cofia lateral (Fig. 3a). Estos tejidos son producidos 

por distintos grupos de células iniciales, la columnela surge a partir de las células 

iniciales ubicadas en la parte inferior del centro quiescente mediante divisiones 

periclinales, mientras que, las células iniciales de la cofia lateral tienen su propia 

fuente. La división de estas células ocurre de manera coordinada, lo que permite 
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que se formen nuevas capas de manera iterativa (Dolan et al., 1993; Arnaud et al., 

2010). Asimismo, la columnela está organizada en diferentes tipos de células que 

incluyen las células que contienen amiloplastos (gránulos llenos de almidón 

involucrados en la percepción de la gravedad), las células secretoras que incluyen 

la capa externa de la columnela y las células de la cofia lateral (Nakamura et al., 

2019). Estas últimas, secretan mucilago que facilita el crecimiento de la raíz, 

disminuyendo la fricción y la resistencia mecánica del suelo (Lijima et al., 2008). 

 

4.1.1.3.2. Regulación molecular en el proceso de desarrollo de 
la cofia 

El crecimiento de la raíz está determinado por la generación constante de 

células nuevas a partir del meristemo. De manera similar, la cofia preserva su 

estructura y funcionamiento contando con su propio meristemo, así se mantiene la 

homeostasis entre los procesos de división, diferenciación, recambio y muerte 

celular, en respuesta al ambiente, el estado hormonal y la expresión génica 

(Willemsem et al., 2008; Fedryinch et al., 2014; Shi et al., 2018; Kumar y Lyer-

Pascuzzi, 2020). 

En Arabidopsis, los factores de transcripción NAC (NO APICAL MERISTEM, 

ARABIDOPSIS THALIANA ACTIVATING FACTOR, CUP-SHAPED COTYLEDON) 

coordinan el desarrollo de la cofia (Willemsen et al., 2008; Benett et al., 2010; 

Huysmans et al., 2018). El factor de transcripción ANAC009/FEZ promueve las 

divisiones formativas de las células iniciales de la columnela y la cofia 

lateral/epidermis, y su mutación provoca la reducción en el número de capas de 

células que conforman la cofia (Willemsem et al., 2008). Por otra parte, el factor de 

transcripción ANAC033/SOMBRERO promueve la diferenciación y maduración de 

las células de la columnela, y activa la muerte celular programada en las capas de 

cofia lateral que tienen que ser reemplazadas (Fig. 3b), las mutantes con pérdida 

de función en smb-3, muestran retraso en el proceso de diferenciación celular, lo 

que resulta en una cofia robusta con incremento en el número de capas de células 

de la columnela y la cofia lateral (Willemsem et al., 2008). FEZ se expresa en las 

células iniciales de la cofia y activa la expresión de SMB en las células hijas, 
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mientras que SMB reprime la actividad de FEZ en las células hijas de la cofia, 

induciendo la diferenciación de estas células (Willemsem et al., 2008; Bennet et al., 

2014). 

 

Figura 3. Regulación molecular en el proceso de desarrollo de la cofia. a) La cofia se 

compone de varias capas de células de la columnela rodeadas por la cofia lateral. b) Los 

procesos de identidad celular, división, diferenciación, recambio y muerte celular, están 

coordinados por factores transcripcionales tanto en las células de la columnela (azul) como 

en las células de la cofia lateral (amarillo). Las leyendas indican la función de cada uno de 

los factores transcripcionales involucrados en el proceso de desarrollo (Adaptado de Feng 

et al., 2022).  
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El factor de transcripción WUSCHEL HOMEOBOX 5 (WOX5) que se expresa 

en el centro quiescente y mantiene el estado indiferenciado de las células iniciales, 

reprime la expresión de SMB y CYCLIN DOF FACTOR4 (CDF4), factores de 

transcripción implicados en la diferenciación de las células de la columnela, 

impidiendo la diferenciación de estas células iniciales (Bennet et al., 2014; Pi et al., 

2015). Dos factores de transcripción adicionales BEARSKIN 1 (BRN1) y BRN2 

promueven la diferenciación y el recambio celular. BRN1 y BRN2 se expresan en 

las capas externas de la cofia, donde promueven el recambio celular a través de la 

expresión de las enzimas que degradan la pared celular CELLULASE3 (CEL3), 

CEL5, ROOT CAP POLYGALACTURONASE (RCPG), QUASIMODO 1 (QUA1) y 

QUA2 (Fig. 3b) (Bennet et al., 2010; Kamiya et al., 2016). 

Las capas más externas de la cofia se desprenden cuando han alcanzado su 

vida media. Las células de la cofia lateral pasan por un proceso de muerte celular 

programada controlado por SMB (Frendych et al., 2014). SMB, en conjunción con 

los factores ANAC046 y ANAC087 regulan positivamente las enzimas hidrolíticas 

BFN1 y PASPA3, claves en la degradación celular (Frendych et al., 2014; Olvera-

Carrillo et al., 2015; Frendych et al., 2014; Huysmans et al., 2018).   

Adicionalmente, el proceso de desarrollo de este órgano está coordinado por 

gradientes de auxinas. De acuerdo con Dubreuil y col. (2018), la distribución de las 

auxinas con una mayor acumulación en el centro quiescente y un gradiente 

decreciente hacia las capas externas de la columnela es crucial para el recambio 

celular, lo cual se relaciona con la represión de los transportadores de eflujo de las 

auxinas PIN3, PIN4 y PIN7 en las capas más externas de la cofia.  En este sentido, 

los tratamientos en las raíces con la auxina sintética ácido-1-naftalenacético, 

estimulan la diferenciación de las células iniciales de la columela (Ding y Friml, 

2010). Sin embargo, el mecanismo de regulación implicado en cada uno de los 

procesos de desarrollo de la cofia está en espera ser dilucidado. 
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4.2. Función de la cofia en la adaptación de la raíz en el suelo 

La cofia es el primer sitio en contacto de la raíz con el suelo y desempeña un 

papel importante en la coordinación de los movimientos de la raíz conocidos como 

tropismos (Muthert et al., 2020; Ganesh et al., 2022; (Fig. 4). Los tropismos 

muestran de una forma fascinante como las plantas perciben y reaccionan ante las 

señales ambientales, así como su capacidad adaptativa a través del crecimiento 

dinámico de los órganos. En los siguientes apartados se describen los principales 

factores ambientales de tipo abiótico, que percibe la cofia y como se integran estas 

señales para ajustar la arquitectura del sistema radicular. 

 

Figura 4. Interacción de la cofia con la rizosfera. Las raíces adaptan su crecimiento hacia 

o lejos de los estímulos ambientales, a través de los tropismos: gravitropismo, halotropismo, 

nutritropismo, hidrotropismo y tigmotropismo. Por otra parte, la liberación de las células 

derivadas de la cofia y las secreciones, actúan como una trampa para los metales pesados 

en el suelo.  La cofia tiene una función central en la regulación del microbioma de la 

rizosfera. Adicionalmente, las auxinas derivadas de la cofia contribuyen en el patrón de 

crecimiento de las raíces laterales (Modificado de Ganesh et al., 2022).  
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4.2.1. Gravitropismo 

La evolución de la respuesta gravitrópica de la raíz, contribuyó a la 

colonización de la tierra por las plantas (Rakusova et al., 2015). Capacidad que 

adquirieron las raíces simultáneamente con la innovación de la cofia. En 

experimentos que incluyen la eliminación de la cofia mediante ablación láser o la 

muerte genéticamente programada de las células de la columela, las raíces 

revelaron un comportamiento agravitrópico (Blancaflor et al., 1999; Tsugeki y 

Fedoroff, 1999). Estos resultados demostraron que específicamente las células de 

la columnela son el sitio de percepción de la gravedad en la raíz (Fig. 5a-c). 

Hace más de un siglo surgió “la hipótesis de los estatolitos de almidón” que 

explica la percepción de la gravedad. La hipótesis establece que los amiloplastos o 

estatolitos densos llenos de almidón dentro de las células de la columnela se 

sedimentan en la dirección de la gravedad, lo que resulta en la generación de una 

señal que provoca el crecimiento asimétrico (Haberlandt et al., 1900; Němec, 1900; 

Blancaflor et al., 2003; Su et al., 2017). Esta hipótesis está respaldada por múltiples 

evidencias experimentales. Plantas con mutaciones en genes involucrados en la 

síntesis de almidón, muestran alteraciones en el gravitropismo tanto de las raíces 

como de los tallos (Kiss et al., 1989, 1997; Weise y Kiss, 1999). En contraste, en las 

plantas mutantes que presentan amiloplastos más grandes se favorece el 

gravitropismo (Vitha et al., 2007).   

En general, el gravitropismo de la raíz comprende la percepción de la 

gravedad, y la conversión del estímulo en una señal fisiológica para el crecimiento 

diferencial de las células (Sato et al., 2015). En las raíces graviestimuladas, la 

percepción de la gravedad ocurre en las células de la columnela, donde los 

amiloplastos se sedimentan en la nueva base de las células. Este estímulo físico 

transduce una señal gravitrópica que desencadena la relocalización de las proteínas 

del transporte de eflujo de las auxinas PIN3 y PIN7 en la membrana plasmática, 

hacia el vector de la gravedad. Esto redirige el flujo de las auxinas hacia la parte 

inferior mediante la actividad de la proteína PIN2, presente en las células de la cofia 

lateral y la epidermis, generando una distribución asimétrica de las auxinas entre la 

parte superior e inferior de la raíz. La disminución de las auxinas en la parte superior, 
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estimula la elongación celular, mientras que la acumulación de las auxinas en la 

parte inferior de la raíz inhibe el crecimiento de las células. Finalmente, la elongación 

diferencial de las células en la zona de elongación, conduce al crecimiento 

gravitrópico de la raíz (Blancaflor, 2013; Baldwin et al., 2013; Su et al., 2017). 

   

Figura 5. Respuesta gravitrópica de la punta de la raíz de Arabidopsis. a) Plántulas de 

Arabidopsis graviestimuladas redirigen el crecimiento de la raíz hacia la gravedad. b) Las 

células de la cofia son el sitio de percepción de la gravedad, c) los amiloplastos que son 

gránulos llenos de almidón, se sedimentan hacia el vector de la gravedad. d, e) La 

sedimentación de los amiloplastos cambia la relocalización de las proteínas PIN en las 

células de la columnela, redireccionando el flujo de las auxinas hacia la parte inferior de la 

raíz. Flujo alimentado por el transportador de auxinas PIN2, desencadenando la 

redistribución asimétrica de las auxinas, lo que influyen en la elongación diferencial de las 

células en la zona de elongación que lleva al crecimiento gravitrópico de la raíz (Modificado 

de Nakamura et al., 2019). 
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4.2.2. Halotropismo 

Actualmente, la salinidad representa uno de los agobios ambientales más 

perjudiciales en la producción agrícola a nivel mundial (Galván-Ampudia et al., 

2013). Aproximadamente el 8.7% de la superficie del suelo del planeta está afectada 

por la salinidad debido al incremento del nivel del mar, las sequias y las 

inundaciones con agua salobre en tierras de cultivo, problemáticas que empeoran 

con el cambio climático (Rengasamy, 2006a; Kader y Lindberg, 2008; Mazumder et 

al., 2024). Para asegurar la supervivencia de la planta y adaptar el crecimiento a las 

condiciones de estrés salino, la raíz cambia la dirección de crecimiento lejos de las 

regiones con concentraciones elevadas de sal, proceso conocido como 

halotropismo (Galván-Ampudia et al., 2013). La respuesta halotrópica negativa, es 

específica a la abundancia de sodio, puesto que la adición de CaCl₂ al medio, no 

activa la curvatura de la raíz para evadir el gradiente salino (Galván-Ampudia et al., 

2013).   

Previamente se mostró que la salinidad del suelo impacta la estructura de la 

cofia, especialmente la distribución de los estatolitos (Hodson y Mayer, 1987). En 

los años posteriores, el halotropismo se atribuyó a la distribución dinámica de las 

auxinas en la punta de la raíz. En las células de la cofia y la epidermis, la fitohormona 

se transloca hacia el lado opuesto del gradiente salino, desencadenando la 

distribución asimétrica de las auxinas y la curvatura de la raíz (Galván-Ampudia et 

al., 2013). Los transportadores de eflujo de las auxinas regulan la movilización de 

las auxinas, especialmente la exposición a concentraciones salinas induce la 

internalización de la proteína PIN2 en el lado de la raíz próximo a la región salina 

mediada por las fosfolipasas PLD1 y PLD2 (Korver et al., 2020). Adicionalmente, el 

transportador de influjo de las auxinas AUX1 contribuye en los cambios en el flujo 

de las auxinas durante la respuesta halotrópica (van den Berg et al., 2016). 

Recientemente, se reveló la función crucial del factor de transcripción SMB 

localizado en la cofia en el establecimiento del gradiente lateral de las auxinas en 

este órgano para dirigir la curvatura halotrópica (Zheng et al., 2024). 
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4.2.3. Tigmotropismo  

Las raíces tienen la habilidad de detectar estímulos mecánicos en el suelo y 

evitar los obstáculos a través de cambios en la dirección del crecimiento. Esta 

capacidad de curvar la raíz para evitar los obstáculos, que se conoce como evasión 

de obstáculos o tigmotropismo, requiere de la supresión de la respuesta gravitrópica 

para cambiar la dirección del crecimiento de la raíz y rodear la barrera física. La 

cofia es el primer órgano que se enfrenta a los obstáculos, por lo tanto, conlleva la 

capacidad de percibir las señales mecánicas y desencadenar la respuesta de 

crecimiento para adaptarse a las condiciones heterogéneas de su entorno (Massa 

y Gilroy, 2003; Tanaka et al., 2010). 

De acuerdo con reportes previos, cuando la raíz entra en contacto con el 

obstáculo, se incrementan los niveles de Ca2+, desencadenando una cascada de 

señalización rio abajo que implica modificaciones en el pH y la elevación de la 

concentración de especies reactivas de oxígeno. Durante la curvatura, se 

incrementan los niveles de Ca2+ en el citosol de las células epidérmicas en el lado 

convexo de la raíz (Monshausen y Gilroy, 2009). Este pico en los niveles de Ca2+ 

activa la producción de especies reactivas de oxígeno y la acidificación, procesos 

asociados con el crecimiento asimétrico de las células (Ponce et al., 2017).  

Como en la mayoría de los tropismos, en el tigmotropismo también interviene 

la distribución asimétrica de las auxinas, que se acumulan en el lado cóncavo de las 

raíces, desencadenando la curvatura de la raíz lejos de la barrera física. Después 

de pocas horas, la raíz experimenta una segunda curvatura para restablecer su 

crecimiento hacia el vector de la gravedad (Lee et al., 2020). 

4.2.4. Hidrotropismo 

El hidrotropismo es el crecimiento de la raíz hacia las regiones con potencial 

hídrico, que permite la adaptación de las plantas a la disponibilidad del agua. La 

respuesta hidrotrópica se ha estudiado en varias especies vegetales, con la finalidad 

de determinar el sitio de percepción y la respuesta al agua (Miyazawa y Takahashi, 

2020).  Por ejemplo, plantas de frijol y maíz a las que se les removieron las cofias, 

perdieron la habilidad de modificar su crecimiento hacia zonas húmedas, mientras 
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que, las raíces de arroz y pepino desprovistas de la cofia respondieron al potencial 

hídrico sin dificultad (Fujii et al., 2018). Lo que demuestra que la función de la cofia 

en la percepción de fuentes de agua disponibles en el entorno, depende de la 

especie vegetal.       

Particularmente en Arabidopsis, se demostró que la cofia no es necesaria 

para percibir el hidrotropismo. En cambio, este tropismo, la expresión especifica de 

MIZU-KUSSEI1 dependiente de ácido abscísico en las células del córtex es 

suficiente para detectar la señal hídrica y activar la curvatura de la raíz (Dietrich, 

2018). Sin embargo, en un estudio posterior, se indicó que la expresión asimétrica 

mediada por MIZ1 de los reguladores de respuesta a citocininas (ARR) ARR16 y 

ARR17 provoca la curvatura de la raíz hacia la señal hídrica, por lo tanto, las 

citocininas localizadas en la cofia influyen en el hidrotropismo (Chang et al., 2019). 

 

4.2.5. Percepción y absorción de los nutrientes 

Recientemente se asignó el término “nutritropismo” para referirse al 

crecimiento direccional de la raíz hacia las regiones del suelo con altas 

concentraciones de nutrientes. Yamazaki y col. (2020), reportaron que las raíces 

laterales de arroz cambiaron la dirección de crecimiento hacia la zona del medio con 

una mayor concentración de amonio (NH4
+), sin embargo, este comportamiento no 

se presentó con otras formas de nitrógeno como nitrato (NO3
-) o nitrito (NO2

-), lo que 

indica que la forma química del nitrógeno es determinante para desencadenar la 

respuesta de crecimiento hacia el nutriente. Específicamente, la cofia parece 

contribuir en la percepción y absorción de los nutrientes. 

 En concordancia con lo anterior, los transportadores de alta afinidad a fosfato 

inorgánico (Pi) PHOSPHATE TRANSPORTER 1.1 (PHT1.1) y (PHT1.2) se 

expresan en las células de la cofia, lo que correlaciona directamente a este órgano 

con la absorción de Pi. De hecho, la absorción de Pi por la cofia representó el 20% 

del Pi total en la plántula (Kanno et al., 2016). Adicionalmente, se mostró que el 

factor de transcripción SMB actúa como un modulador negativo de la señalización 

auxínica en deficiencia de nutrientes, particularmente en condiciones de bajo nivel 

de fosfato (Ravelo-Ortega et al., 2022).  A pesar de las evidencias sobre la función 
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de la cofia en respuesta a los nutrientes, se requiere más investigación para explorar 

los mecanismos de percepción y absorción responsables de las respuestas de 

crecimiento de la raíz, así como la contribución específica de la cofia. 

 

4.3. La interrelación de la cofia con los microorganismos del 

suelo  

La posición de la cofia al frente de la raíz, la convierte en el primer órgano 

vegetal en interactuar con el microbioma del suelo. La cofia tiene una función central 

en las interacciones simbióticas planta-microorganismo (Driouich et al., 2013; 

Hawes et al., 2016; Driouich et al., 2021; Ganesh et al., 2022). Las células derivadas 

de la cofia, así como la secreción de mucílago, son esenciales para la interacción 

con los microorganismos en la rizosfera (Driouich et al., 2021). Por otro lado, los 

microorganismos del suelo producen metabolitos, reguladores del crecimiento 

vegetal, y compuestos orgánicos volátiles que pueden ser percibidos por las raíces 

(Fig. 6) (Ortiz-Castro et al., 2011; Ortiz-Castro y López-Bucio, 2019; Ortiz-Castro et 

al., 2020; Ravelo-Ortega et al., 2023). Este ciclo de retroalimentación entre la raíz y 

el suelo es fundamental para la adaptación, y el crecimiento óptimo de las plantas.   
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Figura 6. La comunicación química entre la cofia y la rizosfera estimula el desarrollo 

del sistema radicular. Los exudados radiculares y las células de la cofia asociadas a la 

raíz, actúan como atrayentes para los microorganismos benéficos y como barrera 

protectora para los patógenos. Por su parte, los microorganismos en la rizosfera producen 

fitohormonas, compuestos orgánicos volátiles y metabolitos secundarios que contribuyen 

en el establecimiento de las interacciones simbióticas para promover el crecimiento del 

sistema radicular. 

 

4.3.1. La secreción de mucilago y las células derivadas de la 

cofia configuran el microbioma de la rizosfera  

La cofia permite la penetración de la raíz a través del suelo mediante la 

secreción de metabolitos y substancias lubricantes, que reducen la resistencia 

mecánica. El proceso de biosíntesis del mucilago inicia desde la transición funcional 

de las células de la columnela que perciben la gravedad a células secretoras, que 

involucra la degradación de los amiloplastos (Driouich et al., 2013; Hawes et al., 

2016; Maeda et al., 2019). Cuando las vesículas secretoras derivadas del aparato 

de Golgi alcanzan la membrana plasmática de las células de la última capa de la 

cofia, se fusionan a esta y liberan el contenido (Badri y Vivanco, 2009). Los 

exudados radiculares producidos contienen polisacáridos, glicoproteínas, 

aminoácidos, ácidos orgánicos, ADN extracelular y enzimas que atraen 

microorganismos benéficos que promueven el crecimiento radicular, en 

consecuencia, las plantas ejercen efectos selectivos sobre las bacterias de la 

rizosfera para adquirir rasgos funcionales específicos necesarios para su 

adaptación (Badri y Vivanco, 2009; Ganesh et al., 2022; Driouich et al., 2019). Hasta 

el 25% del carbono fotosintetizado es liberado a la rizosfera, por ejemplo: en forma 

de flavonoides para atraer a los microorganismos o mediante producción de 

arabinogalactanos, esenciales en la formación de biopelículas bacterianas 

benéficas (Odell et al., 2008; Jones et al., 2009; Beauregard et al., 2015). Estas 

fuentes de carbono son cruciales en las interacciones simbióticas con 

microorganismos benéficos. Recientemente, se demostró que las plantas de maíz 

desprovistas de la cofia modifican la composición de su microbioma, indicando que 

la cofia tiene una función esencial en la configuración del microbioma en la rizosfera 

(Ruger et al., 2023). 
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La secreción de metabolitos y la liberación de células a partir de la cofia, 

activan las respuestas de defensa contra microorganismos patógenos, en las que 

se estimula la secreción de proteínas antimicrobianas y ADN extracelular que 

funcionan como una barrera protectora para la raíz, llamada “trampa extracelular” 

(Hawes et al., 2016; Weiller et al., 2017). En plantas de chícharo, las células de la 

cofia secretan más de 100 proteínas, de las que 80% son glicoproteínas, extensinas, 

quitinasas, glucanasas y endoxiloglucano transferasas que participan en la 

respuesta de defensa activada por patógenos (Wen et al., 2007). En soja, los 

exudados de las células derivadas de la cofia limitaron la infección por Phytophthora 

parasítica (Ropitaux et al., 2020). Adicionalmente, las células de la cofia asociadas 

a la raíz de chícharo liberaron trampas extracelulares en interacción con la bacteria 

patógena Ralstonia solanacearum, que en conjunto con la histona 14 destruyeron 

parcialmente las células del patógeno (Tran et al., 2016). Esta evidencia sugiere 

que los exudados y las células derivadas de la raíz proporcionan una doble 

funcionalidad, por una parte, se comportan como quimioatrayentes para los 

microrganismos beneficios y, por otra, actúan como un escudo protector contra los 

patógenos.  

 

4.3.2. Las raíces reconocen los compuestos producidos por los 

microorganismos en la rizosfera  

En la rizosfera se establecen complejas redes de comunicación entre las 

diferentes especies microbianas y las plantas, como la interacción planta-bacteria, 

que involucra el reconocimiento mutuo y la respuesta adaptativa (Chialva et al., 

2022). Al igual que los microorganismos del suelo que perciben los exudados 

radiculares, las raíces reaccionan ante la presencia de N-acil-L-homoserina 

lactonas y ciclo dipéptidos, así como fitohormonas que regulan el crecimiento 

vegetal (auxinas y citocininas) y mezclas de compuestos orgánicos volátiles 

emitidas por especies bacterianas y fúngicas (Ortiz-Castro et al., 2019; Ravelo-

Ortega et al., 2023).   
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Los microorganismos de la rizosfera incluyen patrones moleculares 

asociados a microbios (MAMPs, por sus siglas en ingles Microbe-

Associated Molecular Patterns), que incluyen lipopolisacáridos, peptidoglicanos, 

flagelina, quitina, entre otros (Millet et al., 2010; Pantigoso et al., 2022). 

Adicionalmente, estos elicitores activan la respuesta de defensa sistémica tanto a 

estrés biótico como abiótico. En este sentido, bacterias del género Rhizobium y los 

hongos micorrízicos, producen factores Nod y Myc, respectivamente, necesarios 

para iniciar la simbiosis con las plantas y la formación de nódulos en la raíz o para 

permitir la proliferación fúngica (Oldroyd, 2013). Por otra parte, las N-acil-L-

homoserina lactonas y los ciclo dipéptidos de origen bacteriano influyen en la 

expresión de genes relacionados con el desarrollo de la planta, las respuestas a 

estrés y la inmunidad vegetal (Ortiz -Castro et al., 2008;2011; Palmer et al., 2014; 

Ortiz-Castro et al., 2020). 

Los microrganismos rizosféricos también poseen la capacidad de biosintetizar 

fitohormonas, principalmente auxinas y citocininas e influir en los procesos de 

desarrollo de la raíz, y la producción de biomasa (Spaepen et al., 2014; 

Egamberdieva et al., 2017). Adicionalmente, la producción de compuestos 

orgánicos volátiles emitidos por las bacterias influyen en la promoción del 

crecimiento vegetal (Bailly et al., 2014; Sánchez-López et al., 2016; Ling et al., 

2022). Sin embargo, se desconocen los sitios específicos de la raíz involucrados en 

la percepción de los microorganismos del suelo.  

 

4.4. Las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal 

El surgimiento de la Revolución Verde en el siglo XX, permitió la expansión 

de la productividad agrícola a nivel mundial. Sin embargo, el panorama actual es 

diferente, los suelos cultivables se encuentran en franco deterioro por el abuso de 

fertilizantes químicos y pesticidas, lo que resulta en un declive en la producción 

agrícola mundial (Kesavan y Swaminathan, 2018; Basu et al., 2021). Esta 

problemática hace necesarias alternativas ecológicas que preserven la diversidad 

del suelo y sean respetuosas con el medio ambiente, como el uso de 

microorganismos benéficos. Las rizobacterias que colonizan la raíz son 



25 
 

herramientas potenciales que promueven el crecimiento vegetal y actúan como 

agentes de control biológico (Hartman y Tringe, 2019; Atieno et al., 2020; Khoso et 

al., 2024; Hasan et al., 2024).           

Algunas bacterias mejoran el crecimiento vegetal y, por ende, benefician a 

los cultivos, mediante la producción de fitohormonas (auxinas, citocininas y 

giberelinas), la adquisición y solubilización de los nutrientes, o el control de los 

fitopatógenos, la inducción de la tolerancia a factores abióticos, la biorremediación 

de metales pesados y la degradación de residuos potencialmente tóxicos como los 

pesticidas (Backer et al., 2018; Hasan et al., 2024).   

 

4.4.1. Efecto de las rizobacterias promotoras del crecimiento 

vegetal en el desarrollo del sistema radicular 

Las bacterias estimulan el desarrollo del sistema radicular a través de 

cambios morfológicos que comprenden modificaciones en la longitud de la raíz 

primaria, la frecuencia en la ramificación, y la elongación de los pelos radiculares, e 

incluso provocan cambios en la dirección del crecimiento de las raíces para 

adaptarse al entorno dinámico y mejoran así la nutrición de la planta (Méndez-

Gómez et al., 2020; Jiménez-Vázquez et al., 2020; García-Cárdenas et al., 2023). 

Azospirillum brasilense es un rizobacteria que promueve el crecimiento de 

las raíces laterales y la formación de pelos radiculares. Estos cambios están 

relacionados con la producción de las auxinas (Spaepen et al., 2014; Cassan y Diaz-

Zorita, 2016). De acuerdo con Méndez-Gómez y col. (2020), el efecto de A. 

brasilense en Arabidopsis involucra elementos de las vías de señalización de 

auxinas y en menor medida del etileno. 

Las rizobacterias Bacillus methylotrophicus M4-96 y B. amyloliquefaciens 

SQR9 producen compuestos orgánicos volátiles como parte de la comunicación 

química. La emisión de los volátiles bacterianos incrementó hasta 3 veces la 

biomasa del follaje y las raíces, lo que coincidió con un aumento en el contenido 

endógeno de ácido indol-3-acético (AIA) y la inducción en la expresión del promotor 

sintético inducible por auxinas DR5:GUS en la punta de la raíz primaria y los 

primordios de las raíces laterales (Pérez-Flores et al., 2017; Li et al., 2021; Fig. 7). 
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Estas bacterias además incrementan el contenido de clorofila en las hojas. Los 

efectos por la interacción planta-bacteria y el incremento de la respuesta local de 

las auxinas en los primordios de las raíces laterales, revelaron una función crucial 

de los elementos de señalización de las auxinas y el fitocromo como elementos 

claves en la fitoestimulación (García-Cárdenas et al., 2023).  

Por otra parte, Micrococcus luteus LS570 estimula el crecimiento vegetal, si 

bien detiene la elongación de la raíz primaria, en compensación, potencia la 

capacidad de ramificación para facilitar la absorción de los nutrientes de su entorno 

(Fig. 7). El incremento en la biomasa de la raíz, los cambios en la estructura y en 

las células de la zona de crecimiento de la raíz se relacionan con la inducción en la 

expresión de los marcadores inducibles por las auxinas (García-Cárdenas et al., 

2022). En conjunto, esta información nos indica que el microbioma es crucial en el 

desarrollo de los rasgos de la raíz a través de la respuesta hormonal, lo que 

finalmente, optimiza la producción agrícola sostenible y contribuiría a una segunda 

Revolución Verde para preservar la seguridad alimentaria. 

 

4.4.2.  El género Achromobacter  

Las especies del género Achromobacter son bacilos Gram-negativos 

aerobios de la familia Alcaligenacea. La mayoría de las especies bacterianas 

identificadas de este género habitan en el intestino humano, sin embargo, también 

presentan una amplia distribución en el suelo. Varios reportes indican que las cepas 

de Achromobacter son miembros comunes del microbioma de las plantas (Jha y 

Kumar, 2009; Nascimento et al., 2019; Raj et al., 2019; Jiménez-Vázquez et al., 

2020; Nascimento et al., 2021). 

De acuerdo con Jha y Kumar (2009), la bacteria endofítica Achromobacter 

xylosoxidans WM234C-3 aislada de los tejidos de plantas de trigo, actúa como 

agente promotor del crecimiento vegetal, mediante su actividad nitrogenasa, la 

producción de AIA y la capacidad de solubilizar fosfato (P). Otra bacteria identificada 

como EMCC1936 pertenece al género Achromobacter y produce AIA y giberelinas, 

además, muestra la capacidad de solubilizar P y proveer formas asequibles de 

nitrógeno a las plantas mediante la actividad nitrogenasa (Abdel-Rahman et al., 
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2017). Adicionalmente, los aislados rizosféricos Achromobacter xylosoxidans 

SOLR10 y Achromobacter insolitus AB2 son capaces de catabolizar las auxinas, el 

etileno y el ácido salicílico, y utilizarlas como fuente de carbono (Nascimento et al., 

2021). En resumen, las bacterias del género Achromobacter influyen en el 

crecimiento y el desarrollo de las plantas a través de la adquisición de nutrientes y 

la modulación de los niveles de fitohormonas.   

 

 

Figura 7. Las rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal modulan el desarrollo 

del sistema radicular. Las rizobacterias benéficas modifican los procesos de desarrollo de 

la raíz que incluyen la división, elongación y diferenciación celular. Algunas rizobacterias 

inhiben la elongación de la raíz primaria y promueven la formación de las raíces laterales 

como Micrococcus luteus LS570. Mientras que, rizobacterias como Bacillus sp. LC390B y 

Achromobacter sp. 5B1 incrementan el crecimiento de la raíz primaria, así como la 

ramificación de la raíz, incluso esta última desencadena cambios en la dirección del 

crecimiento de la raíz a través de la interrupción de la respuesta gravitrópica (Adaptado de 

Verbon y Liberman, 2016).  
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4.4.2.1. Achromobacter sp. 5B1  

En el desierto de Chihuahua se localiza un sistema de pozos, marismas y 

manantiales rodeados de áreas extensas de suelos calcáreos alcalinos. Dentro de 

esta área natural protegida se ubica la “Poza Salada”, cuyo nombre hace alusión a 

su alta concentración de sal. A pesar del suelo salino y el pH alcalino, diversas 

especies vegetales que incluyen pastizales, matorrales y arbustos crecen en la 

proximidad de la poza. Investigaciones recientes, atribuyen la resistencia de estas 

plantas a dichas condiciones, al microbioma de la rizosfera. Los aislados 

rizobacterianos Bacillus sp. y Pseudomonas lini mostraron la capacidad de tolerar 

concentraciones elevadas de sal y proveer beneficios al pasto Distichlis spicata 

(Palacio-Rodríguez et al., 2017). A partir de la rizosfera de los arbustos de mezquite 

(Prosopis sp.), se aisló la rizobacteria Achromobacter sp. 5B1 que induce el 

crecimiento vegetal y la resistencia al estrés salino (Jiménez-Vázquez et al., 2020). 

En nuestro grupo de trabajo, se demostró que el co-cultivo de plántulas de 

Arabidopsis con la cepa bacteriana Achromobacter sp. 5B1 reconfigura la 

arquitectura del sistema radicular.  Los datos mostraron que la rizobacteria mejora 

el crecimiento de la raíz primaria, y simultáneamente, incrementa la ramificación a 

través de la estimulación de la maduración de los primordios de las raíces laterales 

(Fig. 8 a, b). Este efecto probiótico se mostró en tres sistemas de co-inoculación 

planta-bacteria in vitro, y en sustrato. En uno de los sistemas de interacción planta-

bacteria, las raíces fueron colocadas sobre la estría bacteriana, además, se empleó 

un sistema de comunicación vía volátiles, donde las plantas y la bacteria crecieron 

en lados separados de la placa de Petri, adicionalmente, la estría bacteriana fue 

colocada en frente de la raíz primaria en crecimiento (Jiménez-Vázquez et al., 

2020). Sorprendentemente, las raíces colonizadas con la rizobacteria benéfica 

mostraron un comportamiento agravitrópico, que desencadena la formación de 

ondulaciones y la formación de giros en la raíz primaria. La distribución asimétrica 

de las auxinas en la punta de la raíz mediada por la modulación en el transporte de 

las auxinas, correlaciona con la desviación en el crecimiento direccional de la raíz 

(Fig. 8 c-d). Los patrones de crecimiento de la raíz en respuesta a la interacción 

con Achromobacter sp. 5B1 podrían ayudar a la planta a explorar y adaptarse a las 
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condiciones ambientales de su entorno, y crecer hacia zonas con mayor 

disponibilidad de agua y nutrientes (Jiménez-Vázquez et al., 2020). 

 

Figura 8. Efecto de la co-inoculación de Arabidopsis con la rizobacteria benéfica 
Achromobacter sp. 5B1. a, b) Plántulas de Arabidopsis en condiciones axénicas e 
inoculadas con la cepa Achromobacter sp. 5B1. c, d) En condición control, el patrón de 
expresión de DR5:GFP  se observa en el haz vascular, el centro quiescente y las células 
de la columnela, mientras que, la inoculación con Achromobacter sp. 5B1 muestra un 
comportamiento agravitrópico y la expresión de DR5:GFP se redistribuye hacia el lado 
cóncavo de los giros de la raíz.  e) Representación esquemática de la punta de la raíz 
primaria de A. thaliana donde se muestra los dominios de expresión de los transportadores 
de eflujo de las auxinas PIN. Achromobacter sp. 5B1 induce la expresión de PIN3 en las 
células de la columnela, sin embargo, reprime la expresión de PIN1 y PIN2 en la zona 
meristemática y la zona de elongación. (Modificado de Jiménez-Vázquez et al., 2020; 
Verhage, 2020).  

 

Recientemente, se reportó como la inoculación con esta rizobacteria rescata 

a las plantas del estrés alcalino, y mostró que el genoma de esta rizobacteria 

alberga genes involucrados en la comunicación planta-bacteria y la re- 

sistencia a estrés, lo que podría contribuir al crecimiento de las plantas bajo 

condiciones limitantes y mejorar la producción de biomasa (Jiménez-Vázquez et al., 

2023). Sin embargo, cómo la raíz percibe a la rizobacteria benéfica para 

desencadenar cambios en la dirección de su crecimiento e influir en la respuesta 

adaptativa de la planta, se desconoce. En este trabajo, se investigó la función de la 

cofia, específicamente la participación de los factores de transcripción FEZ y SMB 
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involucrados en el desarrollo del órgano de percepción de las señales ambientales, 

en la respuesta de crecimiento de la raíz ante la inoculación con la rizobacteria 

benéfica Achromobacter sp. 5B1. 
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5. JUSTIFICACIÓN 

Achromobacter sp. 5B1 influye en el gravitropismo a través de alteraciones en el 

transporte y la distribución de las auxinas en la raíz. La cofia dirige el crecimiento 

de la raíz en respuesta a los estímulos ambientales como la gravedad y los 

nutrientes a través de los factores transcripcionales FEZ y SOMBRERO. Estudiar la 

participación de los elementos localizados en la cofia en el crecimiento de la raíz y 

la interacción con Achromobacter sp. 5B1, permitirá dilucidar la importancia de esta 

rizobacteria en la adaptación ambiental y la productividad vegetal. 

6. HIPÓTESIS 

Los factores de transcripción FEZ y SOMBRERO involucrados en los procesos 

de desarrollo de la cofia regulan el crecimiento direccional de la raíz en respuesta a 

Achromobacter sp. 5B1. 

7. OBJETIVOS 

7.1. Objetivo general 

Determinar la participación de los factores de transcripción FEZ y SOMBRERO 

en la respuesta de crecimiento de la raíz de A. thaliana a la interacción con 

Achromobacter sp. 5B1. 

7.2. Objetivos específicos  

1. Evaluar la participación de los genes FEZ y SOMBRERO involucrados en el 

desarrollo de la cofia en respuesta a la interacción con Achromobacter sp. 

5B1. 

2. Analizar el efecto de la inoculación con Achromobacter sp. 5B1 sobre la 

estructura de la cofia en plantas de A. thaliana afectadas en los factores de 

transcripción FEZ y SOMBRERO. 

3. Determinar la participación de los elementos de respuesta a auxinas 

involucrados en el reconocimiento de Achromobacter sp. 5B1 a través de los 

factores de transcripción localizados en la cofia. 
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SUPPLEMENTARY INFORMATION 

 

Figure S1. Effects of Achromobacter sp. 5B1 on root architecture of 
Arabidopsis seedlings under direct contact, in divided Petri plates and 
inoculated at a distance from the root tip. Representative images of WT 
seedlings transferred 4 days after germination to 0.2x MS axenic media (a-c) or 
co-cultivated with Achromobacter sp. 5B1 in different experimental conditions (d- 
f). Graphs show the effects of bacterial co-cultivation on primary root length, lateral 
root number and lateral root density (g-i). Different letters indicate statistically 
significant differences (p < 0.05; n = 18). Scale bar: 1 cm. These analyses were 
repeated three times with comparable results. 
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Figure S2. Effect of Achromobacter sp. 5B1 on DR5:GUS expression in root 
tips of Arabidopsis seedlings under direct contact, exposed to bacterial 
volatile organic compounds or to a bacterial inoculum at distance to react to 
diffusible compounds. Representative images of transgenic seedlings DR5:GUS 
transferred 4 days after germination to 0.2x MS fresh media (a-c) or co-cultivated 
with Achromobacter sp. 5B1 (d-f) for 6 additional days. Scale bar: 100 µm. The 
experiment was repeated twice with comparable results. 
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Figure S3. Arabidopsis root contact with Achromobacter sp. 5B1 
determines root growth direction. Arabidopsis WT seedlings were germinated 
and grown on agar-solidified 0.2x MS medium, and 4 days after germination, 
transferred to fresh media (a) or placed side by side of Achromobacter sp. 5B1 
streak (b), and grown for 6 additional days. Note that only the root in direct 
contact with the streak deviates its growth. Scale bar: 1 cm. The experiment was 
repeated three times with comparable results. 
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Figure S4. Root behavior of Arabidopsis DR5:GFP seedlings with or 
without root caps in response to Achromobacter sp. 5B1. Transgenic 
Arabidopsis seedlings expressing DR5:GFP were germinated and grown on 0.2x 
MS media for 6 days. Subsequently, plants with root caps (a-c) or removed root 
caps (e-h) were transferred to axenic MS 0.2x media (a,b,e,f) or over a bacterial 
streak (c,d,g,h). Representative images were taken after 3 additional days. Scale 
bars: 1 cm and 100 µm, respectively. The experiment was repeated twice with 
comparable results. 
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Figure S5. Bacterial growth around Arabidopsis roots co-cultivated with 
Achromobacter sp. 5B1. Representative images of Petri dishes where the plants 
were co-cultivated with Achromobacter sp. 5B1 in direct contact with roots. The 
seedlings were removed from the plates and the remaining bacteria developed a 
fully visible colony around roots that mimics of the root, indicating its spread over the 
root system. Scale bar: 1 cm.    
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S6. FEZ and SOMBRERO mediate root tip growth direction and coil formation 
in response to Achromobacter sp. 5B1. Representative images of Arabidopsis 
WT and fez-2 and smb-3 root tips of six-day-old seedlings transferred to 0.2x MS 
fresh media (controls) (a-c) or placed over Achromobacter sp. 5B1 bacterial streaks 
(d-f) and co-cultivated for 6 days. Graphs show the effects of bacterial co-cultivation 
on wave length (g) and wave amplitude (h). Bars show the mean ± SD. Different 
letters indicate statistically significant differences (p < 0.05; n = 18). Scale bar: 1 
mm. These analyses were repeated three times with comparable results. 
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Figure S7. Effect of Achromobacter sp. 5B1 and mutation of FEZ on the 
expression of the auxin transporters PIN1, PIN2, PIN3, PIN4 and PIN7. Graphs 
show the relative fluorescence intensity at (a) the meristem and (b) columella cells. 
Bars show the mean ± SD. Different letters indicate statistically significant 
differences (p < 0.05; n = 10). These analyses were repeated three times with 
comparable results. 
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Figure S8. Effect of Achromobacter sp. 5B1 and mutation of SMB on the 
expression of the auxin transporters PIN1, PIN2, PIN3, PIN4 and PIN7. Graphs 
show the relative fluorescence intensity at (a) the meristem and (b) columella cells. 
Bars show the mean ± SD. Different letters indicate statistically significant 
differences (p < 0.05; n = 10). These analyses were repeated three times with 
comparable results. 
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8.2. Capítulo II. 
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9. DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

La cofia representa una innovación crucial a lo largo de la evolución de las 

plantas terrestres, ya que protege el meristemo radicular y funciona como un órgano 

sensorial que percibe y transmite las señales ambientales, lo que provoca cambios 

en la dirección del crecimiento de la raíz (Hetherington y Dolan, 2018b; Kumpf y 

Novack, 2015). Previamente, se demostró que la rizobacteria benéfica 

Achromobacter sp. 5B1 interrumpe el crecimiento gravitrópico, permitiéndole a las 

raíces explorar el sustrato en busca de los recursos del entorno, como resultado de 

la alteración en el transporte de las auxinas y el establecimiento de la distribución 

asimétrica de las mismas (Jiménez-Vázquez et al., 2020). En este trabajo, se 

demostró que esta respuesta es específica, ya que las bacterias promotoras del 

crecimiento vegetal Bacillus sp. LC390 y Micrococcus luteus LS570 (García-

Cárdenas et al., 2022; 2023) no desviaron el crecimiento de las raíces del vector de 

gravedad. Además, se descubrió una función para los factores de transcripción FEZ 

y SMB, localizados en la cofia, en la regulación del comportamiento de la raíz 

agravitrópico en respuesta a Achromobacter sp. 5B1 mediante la modulación en la 

expresión de los transportadores de las auxinas PIN. 

Los movimientos radiculares en torno a los estímulos ambientales se 

conocen como tropismos y la detección de las señales que los dirigen suele ocurrir 

en la cofia. Para investigar la posible función de este órgano sensorial con la 

capacidad de responder a las señales de Achromobacter sp. 5B1 y desencadenar 

el comportamiento agravitrópico de la raíz, se evaluó el efecto de la colonización 

bacteriana en la raíz primaria de plántulas de Arabidopsis, cuyas cofias se 

removieron quirúrgicamente, así como la respuesta en las mutantes con pérdida de 

función fez-2 y smb-3. Curiosamente, las raíces de plantas normales sin cofia no 

desviaron el crecimiento en contacto directo con las bacterias, por su parte las 

mutantes mostraron fenotipos contrastantes: fez-2 mostró un fenotipo de 

superenrollamiento; mientras que, las raíces de smb-3 crecieron hacia el vector de 

gravedad, lo que indica que el crecimiento direccional de la raíz en respuesta a 

Achromobacter sp. 5B1 está regulado por estos factores de transcripción 

localizados en la cofia. Esto es comparable con un estudio reciente en el que SMB 
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desencadena la curvatura halotrópica de la raíz para escapar de las zonas con sal, 

ya que las raíces de la mutante smb-3 no pueden activar la curvatura halotrópica 

para evitar el estrés salino (Zheng et al., 2024). Estos datos sugieren que la cofia 

puede desempeñar una función fundamental en la adaptación al estrés abiótico y 

en la respuesta a las bacterias asociadas a la planta mediante movimientos 

discretos y la modificación en la dirección de crecimiento de la raíz.  

Los patrones de crecimiento de la raíz denominados “waving” y, “skewing” y 

la formación de giros resultan de una combinación de la circumnutación, el 

tigmotropismo y los movimientos circulares intrínsecos de las puntas de las raíces 

(Migliaccio y Piconese, 2001; Massaa y Gilroy, 2003; Porat et al., 2024). Los 

resultados mostraron una mayor frecuencia de ondulación en las raíces fez-2, 

mientras que, las raíces de smb-3 crecieron en línea recta a lo largo del eje 

gravitacional. Las plántulas tipo silvestre y la mutante fez-2 inoculadas con la 

bacteria exhibieron una notable ondulación y enrollamiento radicular, posiblemente 

asociado a una interacción entre la respuesta agravitrópica causada por 

Achromobacter sp. 5B1, la respuesta gravitrópica de la raíz y el contacto con el 

medio. La elongación diferencial de las células conduce a la formación de curvaturas 

para superar obstáculos en el suelo y responder a los cambios ambientales (Sato 

et al., 2015; Su et al., 2017). Para investigar más a fondo si el comportamiento 

agravitrópico de la raíz producido por Achromobacter sp. 5B1 involucra la 

elongación diferencial de las células, se realizaron mediciones de células de la 

epidermis y la corteza de la zona de elongación de la raíz de plántulas tipo silvestre, 

fez-2 y smb-3. En la raíz de fez-2, las células mostraron una diferencia de 

crecimiento entre el lado convexo y cóncavo de la curvatura de la raíz; en contraste, 

en la raíz de smb-3, la longitud de las células se mantuvo similar en ambos lados 

de la raíz. Esto sugiere que los estímulos bióticos como la presencia de 

Achromobacter sp. 5B1, impulsan movimientos radiculares a través del crecimiento 

celular diferencial de las células y la participación de elementos localizados en la 

cofia. 

Además, se evaluó si la estructura de la cofia podría influir en los patrones 

de crecimiento de la raíz en respuesta a Achromobacter sp. 5B1 y se descubrió que 
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la bacteria incremento el área de la cofia en los tres genotipos. Los datos indican 

que, si bien el inóculo bacteriano aumenta el tamaño de la cofia, posiblemente la 

forma y la estructura de la cofia que exhiben las mutantes fez-2 y smb-3 inoculadas 

con la bacteria podrían desencadenar el enrollamiento radicular o guiar el 

crecimiento hacia la gravedad, respectivamente. En conjunto con las diferencias 

aparentes en el tamaño de la cofia que muestran las mutantes fez-2 y smb-3, un 

reporte previo señaló que la forma de la cofia influye en la capacidad de penetración 

de la raíz a través del medio: la mutante fez-2 exhibe una cofia puntiaguda, lo que 

reduce su capacidad de penetración, mientras que en la mutante smb-3 muestra 

una cofia con forma rectangular, lo que aumenta la capacidad de penetración de las 

puntas de sus raíces (Roue et al., 2020). 

FEZ y SMB se distribuyen específicamente en la cofia e interactúan entre sí 

para el preciso control de los procesos de división y diferenciación celular 

(Willemsen et al., 2008; Bennett et al., 2010). Para evaluar si estos factores de 

transcripción podrían desempeñar una función en la respuesta a Achromobacter sp. 

5B1, se evaluó su expresión en el ápice de la raíz de plántulas inoculadas con la 

bacteria. La expresión de FEZ:GFP y SMB:GFP mostró una tendencia opuesta; FEZ 

disminuyó y SMB aumentó en las células de la cofia, lo que indica su participación 

en el comportamiento radicular en co-cultivo con Achromobacter sp. 5B1. Estos 

resultados sugieren que la bacteria reprime la división celular y mejora la 

diferenciación celular en la cofia, lo que podría contribuir al crecimiento radicular 

direccional. 

Previamente, se observó la formación de un gradiente lateral de auxinas en 

la punta de la raíz asociado con el crecimiento direccional de la raíz en respuesta a 

Achromobacter sp. 5B1 (Jiménez-Vázquez et al., 2020). Para confirmar la 

participación de la cofia en el comportamiento agravitrópico radicular en co-

inoculación con la bacteria, analizamos la respuesta auxínica en la punta de la raíz 

de las mutantes fez-2 y smb-3. Los datos mostraron una reducción en la expresión 

de DR5:GFP en la cofia de la mutante fez-2 sin inoculo bacteriano, comparado con 

las plántulas de tipo silvestre. En las raíces de la mutante fez-2 co-cultivadas con 

Achromobacter sp. 5B1, aunque la señal de fluorescencia dirigida por DR5 fue 
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visible ligeramente, las auxinas se movilizaron hacia la capa lateral. Por el contrario, 

en las raíces de la mutante smb-3, se interrumpió la distribución asimétrica de las 

auxinas. En este contexto, se reportó que, en condiciones de deficiencia de 

nutrientes, como condiciones de bajo fosfato, SMB actúa como un modulador 

negativo de la señalización de las auxinas (Ravelo-Ortega et al., 2022). Evidencia 

reciente reveló la función crucial de SMB en el establecimiento del gradiente lateral 

de las auxinas en la cofia para desencadenar la curvatura halotrópica de la raíz 

(Zheng et al., 2024). Por lo tanto, es posible que la redistribución de las auxinas 

hacia la cofia lateral y las células de la epidermis, podría reducir la acumulación de 

las auxinas en la cofia y contribuir a la alteración en el gravitropismo de la raíz en 

respuesta a Achromobacter sp. 5B1. De acuerdo con Zhang et al. (2019), las 

auxinas median el gravitropismo radicular mediante la regulación en la acumulación 

de los gránulos de almidón en las células de la columnela, responsables de la 

percepción y la respuesta a la gravedad. Estos hallazgos indican que los factores 

de transcripción FEZ y SMB regulan la acumulación de las auxinas en la punta de 

la raíz. Esencialmente, SMB es necesario para el establecimiento de la distribución 

asimétrica de las auxinas a lo largo de la cofia para desencadenar el crecimiento 

direccional de la raíz en interacción con Achromobacter sp. 5B1. 

La localización polar de los transportadores de las auxinas PIN coordina el 

transporte direccional de las auxinas célula a célula para regular las respuestas 

trópicas y el desarrollo (Han et al., 2021). La evidencia aquí mostrada indica que 

FEZ y SMB regulan las proteínas PIN, por su parte, la interacción con 

Achromobacter sp. 5B1 mostró un efecto sinérgico que contribuye a los cambios en 

la abundancia y la localización de los transportadores de las auxinas en la punta de 

la raíz. Las mutaciones en FEZ y SMB causaron cambios en la expresión de los 

transportadores de las auxinas PIN de una manera específica. En la mutante fez-2, 

la expresión de PIN1, PIN3 y PIN4 se redujo, mientras que, la expresión de PIN2 y 

PIN7 no cambió en plántulas sin el inóculo; sin embargo, en co-cultivo con la 

bacteria, la expresión de las proteínas PIN evaluadas se reprimió. La mutación en 

SMB incremento la represión de los transportadores de eflujo de las auxinas PIN 

excepto PIN7; con respecto a la colonización bacteriana de la raíz, la expresión de 
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los PINs disminuyó en la punta de la raíz, excepto en las células de la columnela. 

Por lo tanto, SMB es necesaria para la modulación específica de los transportadores 

de las auxinas PIN localizados en la cofia, activando la distribución asimétrica de 

las auxinas. Zheng et al. (2024) demostraron que SMB induce la expresión de la 

permeasa de las auxinas AUX1 en la cofia lateral para generar un gradiente lateral 

de las auxinas que desencadena la respuesta halotrópica de la raíz. Otro reporte 

evidenció que el transporte polar de las auxinas mediado por PIN promueve la 

acumulación de las auxinas en el lado cóncavo de la curvatura de la raíz durante el 

crecimiento lejos de la barrera física durante la evasión de obstáculos (Lee et al., 

2020). Esta compleja regulación de las proteínas PIN sugiere que Achromobacter 

sp. 5B1 induce cambios en los transportadores de las auxinas para redirigir el flujo 

de las auxinas en la punta de la raíz a través de elementos endógenos de la cofia y 

promover la respuesta trópica causada por la rizobacteria. 

Finalmente, a partir de esta compleja interacción planta-bacteria, los 

resultados revelaron que los elementos endógenos de la cofia, incluyendo FEZ y 

SMB, regulan los patrones de crecimiento de la raíz en respuesta a Achromobacter 

sp. 5B1, mediante la modulación del transporte polar de las auxinas mediado por 

PIN, para promover la redirección del flujo de las auxinas. En esencia, SMB es 

crucial para establecer la distribución asimétrica de las auxinas a través de la cofia, 

lo que desencadena el crecimiento direccional de la raíz. Los hallazgos aquí 

mostrados, sugieren que la punta de la raíz percibe y responde a Achromobacter 

sp. 5B1 a través de factores de transcripción relacionados con la cofia, lo que 

proporciona un marco para explorar el entorno heterogéneo de la rizosfera mediante 

movimientos dinámicos, con el fin de alcanzar áreas con disponibilidad de agua y 

nutrientes. La demostración de esta hipótesis, requiere una mayor investigación. 
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