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Introducción

Las plantas terrestres se caracterizan por un estilo de vida sedentario, lo 
cual implica una serie de mecanismos adaptativos que les permita no úni-
camente sobrevivir a las condiciones ambientales fluctuantes que pueden 
ser dañinas, sino además, crecer y generar estructuras reproductoras que 
les permitan mantener a la población y en ciertos casos invadir nuevos ni-
chos. Entre las adaptaciones adquiridas por las plantas terrestres, entre ellas 
las angiospermas, se encuentra la capacidad de poseer en la etapa adulta 
nichos celulares o meristemos en que las células posean una totipotencia-
lidad, lo cual es clave para su éxito. A partir de la regulación de la prolifera-
ción y diferenciación de los meristemos se producen los diferentes tejidos y 
con ello la capacidad de producir nuevos órganos con estructuras complejas 
que les permitan dar respuestas a diversas condiciones ambientales.

La fase esporofítica de una planta, pasa por tres etapas de desarrollo: la 
embriogénesis, el desarrollo vegetativo en que se generan órganos como las 
raíces, los tallos y las hojas; y la etapa en que se desarrollan las estructuras 
reproductivas. La etapa de la embriogenesis, en la que el cigoto (2n) forma-
do por la fecundación de la ovocélula o célula huevo (1n) por una de las dos 
células espermáticas (1n) proveniente del tubo polínico, se trasforma en un 
embrión en que se encuentran en forma rudimentaria los órganos vege-
tativos sin que se hayan desarrollado completamente. La embriogénesis a 
su vez, puede ser dividida en tres fases, la primera de ellas denominada de 
división celular, el cigoto da origen a las diferentes formas proembrionarias 
que conducen a la formación de un embrión globular en el que se establece 
el polo apical-basal de la futura planta con una simetría radial. Con la for-
mación de diferentes dominios en el embrión se establecerán las células 
iniciales o fundadoras de los tres sistemas tisulares: dérmico, fundamen-
tal o de crecimiento y vascular. El establecimiento de los primordios de los 
cotiledones genera el paso de una simetría radial a una bilateral que se da 
en el embrión corazón. A esta fase inicial le siguen una fase de crecimiento 
del embrión, seguida de la maduración en que se acumulan sustancias de 
reserva y el caso de las semillas ortodoxas se pasa a una fase final en que 
se adquieren los mecanismos de tolerancia desecación que le permiten a la 
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semilla entrar en un estado de latencia y sobrevivir en el banco de semillas 
por un periodo largo mientras pasan las condiciones adversas a la germina-
ción y crecimiento. 

Posterior a la germinación, en la transición del embrión a la plántula 
con el desarrollo vegetativo, se empiezan a diferenciar los tejidos y confor-
mar los órganos, los cuales crecen y generan una planta. El metabolismo 
primario en esta fase depende de las sustancias de reserva almacenadas 
en los cotiledones y/o en el endospermo, las cuales fueron acumuladas en  
estas estructuras durante la fase final o maduración del desarrollo de la 
semilla. La plántula posee un desarrollo de tipo indeterminado, en que se 
generan los órganos de la futura planta a través de las células predermina-
das en el embrión. De este desarrollo se produce un sistema radicular es-
tructural y funcional para la absorción de agua y nutrimentos por la raíz. Las 
sustancias que se absorben y transforman in situ en la raíz son translocadas 
a través del tallo a las hojas. En el desarrollo de las hojas se generan va- 
rios tipos celulares, entre ello el clorénquina, mediante el cual se realiza la 
fotosíntesis y permite pasar de un metabolismo heterótrofo a un metabo-
lismo autótrofo, momento en que se considera que se establece la planta.

La planta prosigue su crecimiento hasta la creación de un organismo 
adulto. Durante esta fase, se establece una proporción en el tamaño del sis-
tema radicular, la cantidad de hojas y la dimensión adecuada del tallo para 
darle soporte a estas últimas. Existe por lo tanto, un balance entre la capa-
cidad de absorción de agua-nutrientes y la capacidad fotosintética. De esa 
forma, hay una relación en la cantidad de sustancias translocadas entre la 
raíz y las hojas a través del tallo, con una direccionalidad en el transporte 
del agua-nutrimentos y de moléculas que sintetiza la raíz como fitohormo-
nas hacia el vástago, y de sustancias elaboradas como sacarosa, aminoáci-
dos, fitohormonas y moléculas de señalización en dirección inversa desde 
las hojas y tallo a la raíz. Los productos de la fotosíntesis son utilizados para 
el crecimiento y desarrollo, parte para establecer mecanismos de defensa 
ante el estrés abiótico y/o biótico; y en caso de tener un excedente, los pro-
ductos de la fotosíntesis, dependiendo de la especie, se acumulan en dife-
rentes órganos, como la raíz o en el tallo, como es el caso de los bulbos de 
las cebollas, los tuberculos de la papas o las raíces tuberosas de los camotes, 
transformándose en órganos especializados de acumulación de reservas. 
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Cuando la planta ha llegado a la madurez y las condiciones ambientales 
son adecudas, se realiza la transformación de la fase vegetativa a la fase re-
productiva, en que se establecen los meristemos de inflorescencia y/o floral, 
con la generación de la flor y con ella las estructuras reproductoras (Fornara 
et. al., 2010; Penfield, 2008; Simpson y Dean, 2000; Strasser et. al., 2009).

Por lo tanto en el desarrollo de la planta, están involucrados tres proce-
sos: la diferenciación en que se da la expresión restringida del genoma a 
dominios celulares particulares con el establecimiento diferencial de iden-
tidad tisular; la morfogénesis en que se adquiere la forma de la planta, y el 
crecimiento que es irreversible y es inicialmente acompañado por la expan-
sión celular. El presente libro aborda el origen ontogenético de los tres sis-
temas tisulares que se encuentran en las angiospermas: el sistema tisular 
dérmico, el sistema tisular de crecimiento o fundamental y el sistema tisu-
lar vascular, los cuales se determinan o especifican durante la primera fase 
de la embriogénesis. Posteriormente en otros libros de la serie se abordará 
la diferenciación y el desarrollo de estos tres sistemas tisulares para dar ori-
gen a los órganos vegetativos: raíz, tallo y hoja. En este libro los conceptos 
en el origen y desarrollo de los sistema tisulares se encuentran asociados a 
la regulación de la expresión génica, que provocan el compromiso celular y 
que se traduce en un proceso morfogénico que se da desde la fecundación 
hasta el establecimiento de los polos apical basal, la simetría de radial a bi-
lateral y el establecimiento de las tres estirpes celulares que darán origen a 
los tres sistemas tisulares.





Capítulo I. 
Nichos celulares y células  

totipotenciales
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Para entender la morfogénesis de los tejidos y los órganos de una planta, 
es importante conocer los principios celulares básicos, que determinan la 
diversidad de formas, estructuras, y funciones.

Los factores que especifican las características intrínsecas que definen la 
forma y dirección del crecimiento, están dados por la frecuencia, la orien-
tación y posición del plano de las divisiones celulares y la dirección en la 
expansión celular. 

La división de una célula madre genera dos células hijas, las cuales si 
provienen de una división simétrica presentarán propiedades similares; en 
caso de provenir de divisiones asimétricas, presentarán tamaños y propie-
dades diferentes. 

Figura 1. Desarrollo de un organismo multicelular, y renovación de los tejidos. 

El crecimiento y la diferenciación se da por la adición de nuevas células a 
las ya existentes; la manutención funcional del órgano ocurre por el reem-
plazamiento de las células viejas no-funcionales por células nuevas. Para 
mantener el crecimiento y/o la renovación se mantiene un grupo de células 
totipotenciales, denominadas células madre o iniciales (Fig. 1). En plantas, 
las células iniciales o madre y sus propiedades permiten generar nuevos 
órganos, lo cual ocurre constantemente durante el ciclo de vida de la plan-
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ta (Weigel y Jurgens, 2002). Las células madre se dividen, dando dos célu-
las hijas, una de las cuales se conserva para mantener al grupo de células 
totipotenciales, mientras que la otra célula hija puede ser inducida para 
comprometerse y diferenciarse en los diferentes tipos celulares de un teji-
do. Las células totipotenciales se encuentran en compartimentos especiales 
denominados nichos celulares o meristemos, los cuales están distribuidos 
en diferentes zonas o regiones de la planta y poseen diferentes propiedades. 
Dentro del meristemo, pueden existir diferentes dominios con propieda- 
des diferenciales; la zona central, el centro de organización o centro quiescen-
te, contiene células que mantienen y organizan al meristemo, con ciclos ce-
lulares muy largos, por ello, se dividen pocas veces y son un reservorio celular, 
en donde se mantiene la identidad meristematica (Scheres, 2007). Rodeando 
a este dominio, se encuentran células con ciclos celulares un poco más cor-
tos, las cuales mantienen realmente en funcionamiento al meristemo. Parte  
de las células producto de la división celular son desplazadas y entran al 
tercer dominio del meristemo, estas células son altamente proliferativas, 
están de tránsito y con su producción se aumenta constantemente el nú-
mero de células, en este tercer dominio las células entran en una fase de 
compromiso/diferenciación después de varias rondas de división (Scheres, 
2007). En el desarrollo temprano de una planta, se distinguen dos tipos de 
meristemos, situados en los extremos apical y basal del embrión, que da-
rán al meristemo apical de tallo y el apical de la raíz. Posteriormente en 
el desarrollo, la plántula genera otros meristemos laterales, a partir de los 
cuales se generarán órganos como hojas, flores o raíces laterales (Duclercq 
et. al., 2011).

Las propiedades de las células son únicas y están asociadas al compro-
miso que adquieran, lo cual dará una especificación tisular particular. Así, 
los factores que determinan el destino celular están controlados por dos 
procesos en forma coordinada en espacio y tiempo:

a)	 La comunicación a distancias cortas entre una célula y otra. La 
comunicación celular se da por pequeñas moléculas móviles que 
funcionan como señales, las cuales se difunden a través de comu-
nicaciones intracelulares como los plasmodesmos o bien las seña-
les son exportadas a través de la membrana plasmática ya sea por 
un proceso de difusión, o a través de canales y/o transportadores 
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o por medio de la secreción, y una vez en el apoplasto pueden di-
fundir a las células vecinas e interaccionar en la superficie de la 
membrana o con receptores internos y generar una segunda señal.

b)	 La comunicación a grandes distancias. Se establece a través de se-
ñales que viajan grandes distancias a través del tejido vascular, en-
tre las señales involucradas se encuentran las fitohormonas, los 
RNA largos no codificantes, péptidos, entre otras, al ser dirigidos 
al tejido blanco, interaccionan con receptores, generando la señal 
secundaria.

La morfogénesis en las plantas es un proceso controlado a nivel transcrip-
cional, en que cada una de las células involucradas censa la concentración 
de señales en su microambiente y modula la expresión de diferentes genes.

Durante el desarrollo, varios nichos de células totipotenciales son es-
tablecidos, estos nichos celulares conforman a los meristemos, durante el  
desarrollo embrionario se generan de novo (Fig. 1). En las angiospermas se 
establecen en la fase del embrión globular y se mantienen durante toda 
la vida y sirven para generar nuevos órganos en la planta adulta (Weigel y 
Jürgens, 2002). Por lo anterior, el patrón básico del cuerpo de una planta es 
establecido durante la embriogénesis. En las plantas con semilla, este plan 
corporal ha sido descrito como la sobreposición de dos patrones: una sime-
tría radial a bilateral y la formación del eje apical-basal.



Capítulo II. 
Desarrollo del cigoto hasta  

el embrión globular
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El desarrollo de una semilla en las angiospermas puede dividirse en tres 
fases de acuerdo a la morfología, cambios en peso fresco e indicadores bio-
químicos (Díaz-Pontones et. al., 2009). La embriogénesis se inicia con la do-
ble fecundación, en donde una célula espermática fecunda a la ovocélula o 
célula huevo, mientras la otra célula espermática fecunda a la célula central. 
El proceso posterior a la doble fecundación puede dividirse en tres fases: la 
inicial o división en la que se generan un embrión, en la que se establece 
el eje apical-basal y se pasa de una simetría radial a bilateral; la cual es se-
guida por una fase de expansión de las estructuras establecidas en la fase 
anterior y la tercera o fase de maduración, en donde ocurre la maduración 
de las estructuras y con ello el depósito de sustancias de reserva (Fig. 2).  
En la parte final de la maduración se da la fase de maduración tardía en la 
que la semilla se deshidrata, el proceso se da una vez que se han almacena-
do las sustancias de reserva o bien, se sobrepone en la parte terminal de al-
macenamiento, mecanismo que depende de la especie (Leprice et. al., 2016). 
En esta fase terminal se adquieren los mecanismos de tolerancia a la dese-
cación y la semilla entra en un estado de latencia, a este tipo de semillas 
se les denomina ortodoxas. Sin embargo existe otro grupo de semillas, las 
recalcitrantes, las cuales pasan de la fase de maduración y una vez adquiri-
da las características morfológicas y deposito las sustancias de reserva, son 
dispersadas e inmediatamente germinan, estas semillas no pasan por una 
fase de deshidratación y no toleran una desecación por debajo de un valor 
crítico entre 20 a 35% (Bonner y Bozo, 1987). Por lo que, originalmente las 
semillas eran clasificadas en dos grupos distintos de acuerdo a su respuesta 
en el almacenamiento: ortodoxas y recalcitrantes (Robert, 1973). Más recien-
temente, se han descrito semillas que se encuentran en una fase interme-
dia entre las ortodoxas y las recalcitrantes a las que se les ha denominado 
semillas intermedias, ellas pueden resistir una deshidratación considerable 
sin llegar a poseer el grado de tolerancia de una semilla ortodoxa, lo que im-
plica que sobreviven a periodos cortos de desecación (Ellis et. al., 1990). Esto 
establece un continuo entre las semillas en un extremo que son tolerantes 
a la desecación hasta el otro extremo en que semillas son dispersadas con 
un alto contenido de humedad y no pasan por una etapa de deshidratación 
severa (Benjak y Pammenter, 1997, 2004; Kermode y Finch-Savage, 2002).
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Arabidopsis posee una semilla ortodoxa, en que el desarrollo embrionario 
pasa por las tres fases antes descritas, con una fase de maduración en que 
la mayor parte del tiempo comprende la acumulación de sustancias de re-
serva y que en su parte terminal se sobreponen con la maduración tardía, 
con un periodo muy corto en que se adquiere la tolerancia a la desecación. 

La fase inicial o de división en la embriogénesis de esta especie, pasa 
por tres etapas: la proembrionaria, la del embrión globular a corazón, y la 
de embriogénesis tardía en que se genera el embrión torpedo, el cual se 
expande y se da inicio a la fase de expansión, para finalizar con el embrión 
cotiledonar, rico en sustancias de reserva en la fase de maduración.

Figura 2. Desarrollo embrionario de Ipomoea purpurea L. (Roth). A, proembrión oc-
tante, la célula basal se encuentra en una fase de división desfasada con respecto a 
la célula apical. B-D, embrión globular; B, embrión globular con un gran suspensor 
en la parte inferior; C, acercamiento del embrión globular, en que se muestra la pro-
todermis, embrión que conserva la simetría radial; D, acercamiento del suspensor 
en la etapa de embrión globular, (se observa el tamaño de las células); E, embrión 
corazón, en él se observan los primordios de los cotiledones y entre ellos se define el 
dominio del meristemo apical de tallo, con el establecimiento de los dominios de los 
cotiledones se pasa de una simetría radial a una bilateral; en esta etapa se definen 
los dominios de los meristemos apical de tallo y apical de raíz, éste último en la 
base del embrión, y con ello se establece el eje apical-basal. F y G, embrión torpedo, 
con esta etapa se inicia la fase de crecimiento del embrión, y se observa la ubicación 
del procambium, que define el futuro tejido vascular, en este embrión son evidentes 
los cotiledones y entre ellos el apice del hipocotilo con el meristemo apical de tallo; 

 (p. 42)

Célula
Madre

Célula
Madre

Célula
Madre

Re
no

va
ció

n 
Ce

lu
la

r
Re

no
va

ció
n 

Ce
lu

la
r

Re
no

va
ció

n 
Ce

lu
la

r
Célula

Diferenciada

Célula
Diferenciada

Diferenciación

Diferenciación

A

15 18 a 19 20 a 22 24 a 30

tiempo de desarrollo (días)

Crecimiento Maduración

H I

B C

Pd
Em

D
Sus

Pd

E

Ct

F

Ct

G

Ct

Pc
SAM Ct

Pc
Ct

Hc

SAM



UAM-Iztapalapa

Aspectos moleculares del desarrollo de las angiospermas: Embriogénesis y origen de los sistemas tisulares

12

H, embrión cotiledonar; I, Comparación en el desarrollo de embrión en la segunda y 
tercera fase del desarrollo, entre los 13 días hasta los 19 días el embrión se encuen-
tra en la fase de crecimiento; a partir de los 20 día postantesis se inicia la última 
fase en que se maduran las estructuras y con ello la acumulación con sustancias de 
reserva. Símbolos: Ct, cotiledón; Em; embrión; oct, proembrión octante; Pc; procam-
bium; Pd, protodermis; SAM, meristemo apical de tallo; Sus, suspensor. 

En Arabidopsis, antes de la fecundación, la ovocélula posee una polaridad, 
con el núcleo localizado en la región apical de la célula. Inmediatamente 
posterior a la fecundación, el cigoto disminuye de tamaño y se pierde esta 
polarización y el núcleo diploide se encuentra en el centro del cigoto. El 
cigoto debe de alargarse tres veces con respecto al tamaño inicial antes de 
que se dividida, previo al alargamiento se debe de reestablecer la polaridad 
celular. Una vez alcanzado el tamaño final, el cigoto se divide en forma asi-
métrica, generando dos células de diferente tamaño y contenido celular. En 
el extremo apical se produce una célula pequeña, mientras que en extre- 
mo basal se forma una célula grande con una gran vacuola central. La célula 
basal se divide simétricamente y genera el suspensor. Por su parte, la célu- 
la apical, se divide en la misma dirección varias veces en forma simétrica, 
para posteriormente cambiar el plano de división, generando un proem-
brión con un grupo de células superiores e inferiores, denominado pro- 
embrión octante. A partir de esta fase de desarrollo, se establece un plano de  
división diagonal, con una capa de células externas o protodermicas,  
denominado dermatógeno, generando una simetría radial, en donde se dan 
varios ciclos de divisiones simétricas en el plano radial, lo cual originará 
posteriormente al tejido dérmico. La continua división en el promebrión 
provoca el origen de un embrión globular temprano, en él se especifica al 
primer grupo de células internas, que son las que generarán al tejido vas-
cular, por una serie de divisiones asimétricas estas células centrales darán 
origen al tejido de crecimiento o fundamental hacia el exterior, mientras 
que las más internas darán origen al tejido vascular. En esta etapa de em-
brión globular temprano, en el extremo apical del suspensor se define a la 
célula hipofisiaria, la cual colinda con las células de la parte basal de em-
brión. Conforme transcurre el desarrollo, se realiza la transición de embrión 
globular temprano a globular tardío, la división asimétrica de la hipófisis 
forma una pequeña célula en forma de lente, denominada célula lenticular, 
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esta célula será la célula fundadora y organizará al centro quiescente de me-
ristemo apical radicular de la futura raíz embrionaria en etapas posteriores. 

Para que este proceso sea armónico, debe de establecerse una comuni-
cación entre célula y célula mediante un intercambio de señales, las cuales 
se perciben por receptores específicos intracelulares o en la superficie de la 
membrana plasmática de la célula blanco, que a su vez induce a las vías de 
señalamiento requeridas. Estudios ultraestructurales en Arabidopsis y soya 
muestran que la comunicación celular por un transporte simplástico a través 
de los plamodesmos está modulado, en que se pasa de una fase de alta comu-
nicación a una en que el tráfico a través de los plasmodesmos está restringi-
do a dominios específicos. Así el proembrión se encuentra comunicado a tra-
vés de estas estructuras con el suspensor, pero no existe plasmodesmos con 
el endospemo en formación (Dute et. al., 1989; Mansfield y Briarty, 1991). En 
el embrión globular de Arabidopsis el empleo de moléculas difusibles fluores-
centes indican un movimiento de proteínas, el cual se previene en la etapa de 
embrión corazón (Stadler et. al., 2005). Estos resultados son consistentes con 
el desarrollo embrionario en las Crasulaceas, en que se da una complejidad 
en los plasmodesmos del suspensor, encontrándose plasmodemos simples 
con una límite de exclusión amplio en las etapas tempranas del desarrollo 
del proembrión, a plasmodemos complejos en que se bloquea el paso de sus-
tancias (Kozieradzka-Kiszkurno y Plachno, 2012; Sager y Lee, 2014).

El estudio de mutantes ha permitido determinar a aquellos genes que 
participan al inicio de las vías de regulación para la morfogénesis. Los 
primeros estudios en el desarrollo embrionario empleando mutantes en  
Arabidopsis, estableció que la mutación en ciertos genes provocaban em-
briones abortivos, por los que a estos genes se les denominó genes letales, la 
mutación se realizó en genes del metabolismo primario, y por ello el efecto 
letal. En Arabidopsis se encontraron mutaciones en que se perdió la polaridad 
apical-basal o causó un desarrollo anormal en la embriogénesis, implicando 
que la expresión de genes maestros es necesaria para el establecimiento de 
los sistemas tisulares. La mutación de estos genes permite mantener el me-
tabolismo primario sin ser alterado, y formar semillas maduras, que presen-
tan una organización anormal en el desarrollo embrionario, lo cual provoca 
defectos morfológicos en las plántulas una vez se produce la germinación 
de tales semillas. Plántulas obtendias de embriones con una mutación en 
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el gen MONOPTEROS/ARF5 (MP) presentan la pérdidad del hipocotilo y de 
la raíz embrionaria, manteniendo la región apical, aunque esta región no 
es morfologicamente normal ya que los cotiledones presentan una desor-
ganización estructural (Berleth y Jürgens, 1993; Hardtke y Berleth, 1998). El 
efecto de la mutación en el gen MONOPTEROS (monopteros o mp) se presenta 
desde el octante (proembrión de ocho células, producto de la divisón del ci-
goto), lo cual provoca en una fase posterior, que no se establezca el procam-
bium en los embriones globulares y con ello la generación del tejido vascu- 
lar en la zona que corresponderá al futuro hipocotilo y la raíz. Sin embargo, 
en la fase de embrión corazón y torpedo, los cotiledones pueden formar 
tejido vascular aunque los haces vasculares se encuentran conectados in-
correctamente. Durante la germinación de los embriones mp, las plántulas 
pueden generar raíces adventicias, en que se observa que el tejido vascular 
posee un desarrollo incipiente, con discontinuidades en su organización. 
El gen MP es necesario para establecer la formación de la raíz embrionaria 
principal, pero no para la formación de la raíz en la planta adulta y es nece-
sario para la formación del tejido vascular durante el desarrollo postembrio-
nario (Przemeck et. al., 1996). Otra mutación de importancia estudiada es la 
mutación homocigótica en el gen GNOM, que provoca plántulas con pérdida 
de la raíz y de los cotiledones (Mayer et. al., 1993). Los efectos de la muta-
ción se dan desde las primeras divisiones del cigoto, y los embriones con la  
mutación gnom son esféricos y pierden completamente el eje de polaridad 
apical-basal (Mayer et. al., 1993). En ese entonces no se poseía un modelo 
completo de la función de estos genes maestros en el desarrollo, sin embargo, 
se sabía que MONOPTEROS y GNOM están correlacionados a la vía de señaliza- 
ción de la auxina. GNOM codifica para un factor de intercambio de nucleótidos 
de guanina (GEF), el cual está involucrado en la distribución polar del trans-
pordador de eflujo de las auxinas PIN-FORMED, y con ello el establecimiento 
de gradientes en la distribución de la auxina (Steinman et. al., 1999; Geldner 
et. al., 2003); mientras que MONOPTEROS/ARF5 es un factor de respuesta a au-
xinas (Berleth y Jürgens, 1993; Hardtke y Berleth, 1998). Haciendo relevante la 
importancia de la auxina como un inductor en el desarrollo y establecimiento 
de la polaridad del embrión (eje apical-basal), en el establecimiento radial de 
los tres sistemas tisulares en la parte inferior del embrión: el sistema vascular 
central, rodeado por tejido fundamental y éste a su vez rodeado por el tejido 
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dérmico y de la importancia en la generación de los cotiledones y la transfor-
mación apical de una simetría radial a una simetría bilateral.

A. Regulación del cigoto, reestablecimiento  
de la polaridad y desarrollo del proembrión
En las angiospermas, la división del cigoto es típicamente asimétrica, gene-
rando dos células de diferente tamaño con propiedades diferentes. 

La primera división del cigoto de Arabidopsis se realiza después de un 
largo tiempo posterior a la fecundación, implicando que durante este pe-
riodo se realiza una dinámica celular compleja (Lersten, 2004), durante ese 
tiempo se reestablece la polaridad celular y con ello se da el movimiento de 
mitocondrias, plastidios y núcleo hacia el polo apical, ocupando en el polo 
opuesto la vacuola central. En otras especies la vacuola central se fragmenta 
y el cigoto se alarga 2 a 3 veces antes que se vuelva a ensamblar la vacuola; 
el alargamiento puede ser mayor en otras especies (Fig. 3; Ahuja y Bhaduri, 
1956; Faure et. al., 2002).

La asimetría está preestablecida aún antes de que se forme el saco em-
brionario, debido a que durante la formación del gametofito femenino éste se 
encuentra inmerso en un gradiente de auxina durante la formación del óvu-
lo, que repercute en la polaridad dentro del saco embrionario, con un polo en 
el que se encuentra el aparato del huevo, conformado por la dos sinérgidas y 
la ovocélula o célula huevo y en posición opuesta, el polo en que se encuen-
tran las antipodas; entre ambos polos, se encuentra la célula central con dos 
núcleos, que están en la posición basal de esta célula (Pagnussat et. al., 2009). 

La doble fecundación se realiza una vez se descargan las dos células esper-
máticas provenientes del tubo polínico entre el aparato del huevo (ovocélula 
y 2 sinergidas) y la célula central. Una de las células espermáticas provenien-
tes del gametofito masculino se fusiona con la ovocélula generando el cigoto, 
estructura diploide, mientras que la otra célula espermática se fusiona con 
los dos núcleos de la célula central para producir el endospermo triploide. 

La entrada de la célula espermática a la ovocélula produce fuga de elec-
trolitos y material de la célula huevo, provocando su reducción en el ta-
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maño, afectando principalmente a la vacuola. El nuevo núcleo formado por 
esta fecundación es diploide y las señales que inicialmente determinaron 
la polaridad de la ovocélula ya no se producen, con ello, el núcleo del ci-
goto se desplaza hacia el centro y se pierde la polaridad celular (Christen-
sen et. al., 2002; Faure et. al., 2002; Ueda et. al., 2011). El cigoto, como el de 
Arabidopsis, requiere que se restablezca la polaridad para generar dos cé-
lulas hijas de diferente tamaño (Fig. 3A y 3B), con una célula hija apical, 
pequeña que originará al embrión, y una célula hija basal y grande con-
teniendo una gran vacuola que dará origen al suspensor, esta estructu-
ra es efímera pero importante para la nutrición y determinación del em-
brión (Zhang y Laux, 2011). Empleando metodologías para el análisis de 
imágenes y experimentos farmacológicos mediante el uso de inhibidores 
específicos dirigidos a citoesqueleto, se ha demostrado que posterior a la 
perdida de polaridad por la fecundación, el cigoto adquiere tres veces su 
tamaño original y se repolariza. Este alargamiento y la repolarización, en 
donde se reubica el núcleo en el ápice del cigoto se realiza a través de la 
modificación del citoesqueleto (Fig. 3A). Inicialmente en el cigoto joven se 
define la zona de entrada de la célula espermática (que se da en la cara  
de la ovocélula que está en contacto con la célula central), este dominio de 
membrana es recubierto por microfilamentos de actina (actina F), forman-
do un casquete. Este casquete de actina en el extremo apical, predetermi-
na la posición de un anillo de microtúbulos corticales transversales en una 
posición subapical, lo que implica que estarán por debajo del casquete de 
microfilamentos de actina y con ello se pasa de un cigoto joven a la fase  
de yema. En una fase posterior se inicia la fase de expansión del cigoto, para 
ello los microfilamentos de actina se rearreglan formando haces paralelos 
orientados en el eje de expansión, éstos en conjunto con los microtúbulos 
corticales definirán la zona de descarga de componentes de secreción pro-
venientes del complejo de Golgi y con ello el proceso de alargamiento del 
cigoto (Fig. 3B). El anillo de microtúbulos corticales transversales se despla-
za continuamente hacia la cara apical conforme el cigoto se expande, hasta 
adquirir el tamaño final, y con ello se llega a la fase de maduración (Fig. 3A). 
La posición del núcleo dentro de la célula se debe al anclaje de la envoltura 
nuclear a través de microfilamentos de actina al citoesqueleto subyacente 
a la membrana plasmática. Durante la expansión del cigoto, el desplaza-
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miento a tavés de los microfilamentos, permite el movimeinto del núcleo 
desde la parte central al extremo apical del cigoto. En la fase de maduración, 
el anillo de microtúbulos transversales se compacta en una pequeña zona 
en el ápice, forma una banda de microtúbulos corticales, anillo que estará 
asociado a través de los microfilamentos a la envoltura nuclear y ubicará al 
núcleo en la parte apical del cigoto. Una vez ubicado el núcleo, la posición 
del anillo compacto de microtúbulos corticales o banda preprofásica se des-
ensamble determinará la ubicación de la parte media del huso acromatico 
de la mitosis. Con ello se da origen a una célula apical pequeña a través de 
la cual se originará el embrión y una célula basal grande que será el futuro 
suspensor (Fig. 3A y 3B; Kimata et. al., 2016).

WOX2, WOX8 y WOX9 son genes marcadores del cigoto, que se expresan 
durante la fase inicial en la formación del proembrión. WOX2 se expresa des-
de la célula huevo y posteriormente en el cigoto. Después de la primera di-
visión, la expresión de WOX2 restringe su presencia a la célula apical, mien-
tras que WOX8 y WOX9 se expresan en la célula basal y sus descendientes, y 
entre ambos genes ambos poseen funciones redundantes (Fig. 3B; Bosca et. 
al., 2011). Para que se de la expresión diferencial, inicialmente es necesario 
que se reestablezca la polaridad en el cigoto y WRKY2 es un gen requerido 
para esta función (Ueda et. al., 2011). WRKY2 codifica para un factor de trans-
cripción con dedos de zinc, se encuentra en la vía de señalización por arriba 
de los factores de transcripción WOX8 y WOX9. La ausencia de la actividad  
de WRKY2 incapacita al cigoto para su repolarización, con el resultado de 
una división celular simétrica, lo que provoca que se de una célula basal más 
pequeña que lo normal y afectará a las divisiones subsecuentes, con la pro-
ducción de un suspensor con células pequeñas y con divisiones periclinales 
(divisiones paralelas a la superficie; Ueda et. al., 2011). Por lo que WRKY2 esta 
involucrado en forma importante en la especificación del suspensor y/o en 
la manutención de la identidad del suspensor. Esta identidad proporcionada 
por WRKY2 se da a través de la regulación de la expresión de WOX8 y WOX9. 
En el mutante wrky2, WOX8 es fuertemente reprimido, mientras que WOX2, 
gen específico del embrión, extiende su zona de expresión sobre las células 
del suspensor y les proporciona características embrionarias. La expresión 
de WOX8 se encuentra muy reducida en el cigoto, por lo que debe de haber 
otras señales involucradas para restringir la expresión de WOX8 en el em-
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brión, dado que en el mutante wrky2 produce embriones maduros normales 
(Ueda et. al., 2011). 

Figura 3. Establecimiento de la polaridad durante la embriogénesis tempra-
na, regulación del alargamiento y división asimétrica del cigoto en Arabidopsis  
thaliana. A; Esquema mostrando el reestablecimiento de la polaridad del cigoto a 
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través del arreglo de los microtúbulos corticales y los microfilamentos de actina F. 
B; La expresión de los genes involucrados en la polaridad del cigoto se muestra en 
diferentes colores. C; Una de las primeras etapas importantes es el alargamiento 
del cigoto, regulado predominante por la vía de señalización YODA (YDA), la cual 
es activada por vía paterna por medio de SHORT SUSPENSOR (SSP). GRD/RKD4 actúa 
también en el alargamiento del cigoto, pero la conexión molecular es desconocida. 
D; WRKY2 regula la posición del núcleo del cigoto y activa la expresión de WOX8/9. 
WOX8/9 en la célula basal es un proceso celular no-autónomo inducido por la ex-
presión de WOX2 en la célula apical y junto con GRD/RKD4, regula la división asi-
métrica del cigoto. Esquema modificado de Bosca et. al., 2011, Kimata et. al., 2016, 
Wendrich y Weijers, 2013. 

En el cigoto se induce la actividad de YODA (YDA), que codifica para una 
proteína MAPcinasa-cinasa (Lukowitz et. al., 2004), que perteneciente la cas-
cada de fosforilación de la MAPcinasa, (Mitogen Activated Protein Kinase) 
y de proteínas redundantes tipo MAPcinasa como MPK3 y MPK6 (Wang et. 
al., 2007), que en conjunto con dos genes que participan en la vía, SHORT 
SUSPENSOR (SSP) y GROUNDED (GRD) producen el alargamiento del cigoto y 
determina la región del suspensor (Fig. 3). En el mutante yoda se reduce en 
gran medida el alargamiento del cigoto, provocando un suspensor peque-
ño, con divisiones erróneas, mientras que la sobrexpresión de YODA da por 
efecto un excesivo crecimiento del suspensor, conteniendo un mayor nú-
mero de células que el silvestre. El módulo de acción de YDA en embriogé-
nesis no se conoce en detalle, sin embargo, en la epidermis de la hoja, YDA 
y MPK3/MPK6 interaccionan con MPK4, MPK5, MPK7 y MPK9 (Wang et. al., 
2007; Lampard et. al., 2009). La mutación de este módulo de MAPcinasas en 
conjunto con SSP y GRD, resulta en la incapacidad del embrión de alargarse, 
produce células pequeñas en la base y resulta de esta división un suspensor 
oblongo o cónico. Por otra parte, la sobreexpresión del módulo de las MAPci-
nasas, produce un alargamiento exagerado del cigoto, un suspensor con una 
mayor cantidad de células y una supresión en el crecimiento de la célula 
apical y con ello no se forma un proembrión. Características similares a las 
que se producen cuando se pierde el transporte polar de auxinas (Friml et. 
al., 2003), por lo que YDA y las auxinas generan señales que son antagónicas. 

La activación de la cascada de las MAPcinasas (Lukowitz et. al., 2004) en 
que YDA participa en el cigoto, está mediada por el producto del gen SSP, un 
miembro de la superfamilia Pelle/IRAK/Receptor Like (Bayer et. al., 2009), SSP 
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es una proteína que se asocia a la membrana plasmática por un una modi-
ficación de tipo mirosilación/palmitilación y posee un dominio de interac-
ción que es esencial para su función, sin embargo, no parece que tenga un 
dominio de cinasa, sugiriendo que funciona a través de una interacción pro-
teína-proteína en la membrana plasmática, así, SSP se encuentra por arriba 
en la vía de señalización de YDA con respecto a las MAPcinasas (Fig. 3B). La 
mutación en ssp presenta un efecto parental en la que el fenotipo depende 
del genotipo del padre proveniente del grano de polen, por lo que se gene-
ran embriones normales si la mutación está en la parte materna o pistilos. 
El efecto se debe al transcripto de SSP en la célula espermática, el cual es 
descargado en la célula huevo durante la fecundación, este transcrito se 
acumula temporalmente en el cigoto, el transcrito es traducido solamente 
después de que se ha realizado la fecundación, momento en que es capaz 
de activar la vía de YDA (Bayer et. al., 2009). Por lo que implica que debe de 
haber un mecanismo que bloquee la traducción del transcrito de SSP en la 
célula espermática. 

BSK1 (BRASSINOSTEROID-ASSOCIATED KINASE 1; Tang et. al., 2008; Kim 
et. al., 2010) es parte del complejo receptor de los brasinoesteroides de la 
membrana plasmática. Esta proteína es fosforilada y con ello activa al re-
ceptor BRI1, BSK1 y SSP que poseen un ancestro común, que se dio cuando 
se originó al ancestro basal de las Brassicales durante la duplicación génica, 
dando a la clada Brassicales que incluye a la mostaza y a Arabidopsis. BSK1 
y sus ortológos no muestran expresión en el grano e polen, a diferencia de 
los ortológos de SSP (Liu y Adams, 2010). BSK1 es muy similar al ancestro 
común, mientras que SSP ha sido modificado mucho más en el tiempo, por 
lo que puede que éste último sea una adquisición nueva en la vía YDA, pro-
bablemente adoptado ante el conflicto paterno (Scott et. al., 1998) durante 
el crecimiento del suspensor y el flujo de nutrientes hacia el proembrión en 
crecimiento bajo un control paterno. Lo importante es que la vía ancestral 
de YDA poseía un receptor membranal y que era activado por una señal 
externa al cigoto, y en Arabidopsis contribuye a la activación de la vía YDA 
(considerando que no es la única vía, pues SSP es más débil en los mutantes 
yda o mkp3 mpk6).

Por su parte, el gen GROUNDED codifica a una proteína que contiene un 
dominio RWP-RK (Jeong et. al., 2011; Waki et. al., 2011), también denominada 
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RKD4. Las proteínas con un dominio RWP-RK se encuentran filogenética-
mente desde las algas (Ferris y Goodenough, 1997) hasta las angiospermas 
(Schauser et. al., 1999), pero no en animales. El dominio RWP-RK forma una 
estructura secundaria bHLH (basic-helix-turn-helix; Schauser et. al., 2005) 
que implica una capacidad de unión al DNA y con ello la regulación en la 
transcripción. GRD/RKD4 induce la expresión específica de los genes embrio-
narios (Walki et. al., 2011), el mutante grd/rk4 yda ssp fenotípicamente posee 
los mismos defectos en el alargamiento del cigoto y malformaciones en el 
suspensor, GRD/RKD4 posee una interacción con la vía YDA, sin embargo, 
la interacción ocurre regulando la expresión de los genes blanco activos en  
la vía YDA de forma cooperativa o independiente. GRD/RKD4 actúa coope-
rativamente con WOX8 y WOX9 en el establecimiento de la polaridad del 
cigoto. Existe una sinergia entre WOX y la vía YDA, ya que afectando a los 
genes del desarrollo embrionario se detiene el proceso y no prosigue más 
allá de una célula (Jeong et. al., 2011).

Tabla 1. Familia de genes WOX

Los miembros de la familia de genes WOX juegan un papel 
importante en la determinación del desarrollo de la planta.  
Estudios filogenéticos han identificado 3 cladas mayores en la 
familia WOX (Ueda et. al., 2011): 

1.	 Los genes modernos que incluyen a WUSCHEL, WOX  
1 a 8.

2.	 Los genes intermedios que contiene a los genes WOX9, 
WOX11 y WOX12.

3.	 Los genes o clada ancestro con los genes WOX10, 
WOX13 y WOX14

Los genes WOX conforman una familia específica de factores de transcrip-
ción en plantas (Tabla 1). WUSCHEL fue el primer miembro identificado de 
esta familia. En el proembrión se expresan WOX2 y WOX8, WOX9/STIMPY 
(STIP; Wu et. al., 2007) miembros de dos subclases, los cuales se expresan en 
forma dinámica y complementaria, que en combinación definen 4 dominios 
en el proembrión octante.
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En el cigoto, la expresión de WOX2 se restringe a la célula apical y sus 
descendientes, quedando exclusivamente en la hilera de células de la capa 
superior del octante (Fig. 3 y 4). Por su parte WOX8 se expresa también en 
el cigoto y una vez se da la división del mismo, la expresión se restringe a 
la célula basal y con ello a sus descendientes que formarán al suspensor. 
WOX9 inicialmente se expresa en las células hijas basales y posteriormente 
exclusivamente en la célula apical del suspensor, con una expresión poste-
rior en que se extiende a las células inferiores del proembrión. La expresión 
génica que se encontró en Arabidopsis también se ha observado en maíz, por 
lo que se piensa que este patrón está conservado y es común al resto de las 
angiospermas (Chandler et. al., 2008).

Figura 4. Desarrollo del linaje celular apical y basal. En el cigoto se co-expresa a 
WOX2, WOX8 y WOX9 que definen el patrón de expresión en el diseño de la futura 
planta. Esquema modificado de Zhang y Laux, 2011.

La consecuencia de la pérdida en la expresión de WOX2 es la presencia de 
aberraciones en la división celular del ápice, que se observa en el embrión 
globular. Sin embargo, removiendo la expresión de otros genes, como WOX1 
(el cual se expresa preferencialmente en el tejido provascular), o WOX3/
PRESSED FLOWER (PRS; que se expresa preferentemente en el primordio de 
los cotiledones y en el margen de los órganos florales; Matsumoto y Okada, 
2001; Haecker et. al., 2004) o WOX5 resulta en embriones que pierden el hipo-
cotilo (shoottless; Breuninger et. al., 2008) morfología que es similar a lo que 
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ocurre cuando solamente ocurre la mutación wox2. Por lo que WOX2 es un 
gen regulador predominante en el ápice del embrión.

WOX8 y WOX9/STIP se expresan en la célula basal y el suspensor, parece 
que actúan de una forma no-autónoma en la célula basal del proembrión. 
En dobles mutantes, el cigoto se alarga y divide normalmente, pero la célu-
la apical es incapaz de formar un proembrión y en su lugar se forma una 
célula alargada en forma de dedo muy vacuolada (Breuninger et. al., 2008; 
Wue et. al., 2007), mientras que la mutación stip provoca la letalidad del em-
brión en presencia del alelo de WOX8 silvestre, por lo que WOX9 debe estar 
confinado a pocas células, las superiores del suspensor. En la doble mutante 
wox8 wox9 los genes que originalmente se expresaban en el proembrión no 
se detectan, entre estos genes están PINFORMED1 (PIN1) y WOX2, implican-
do que después de la división del cigoto la expresión de WOX8 o WOX9/STIP 
en la célula basal restringe la expresión de WOX2 a la célula apical. 

WOX2 actúa antagónicamente a YDA y se sugiere una regulación en la 
señalización en las células hijas del cigoto. WOX8 y WOX9/STIP median  
la transcripción de WOX2 en la célula apical y WOX2 en conjunto con otras 
actividades contrarresta la actividad de YDA para establecer la región apical 
en el proembrión.

 

 

ARF1/2/6
HAN

ARF

IAA10

WOX2

2 a 4 Células Octante Dermatógeno

PIN7PIN1 Flujo de Auxina
Reportero de Auxina

WOX2

HAN

Figura 5. Especificación del protodermo, el suspensor y la frontera en el proem-
brión de Arabidopsis. La identidad del suspensor es mantenida activamente por 
varios factores de respuesta a auxina redundantes (ARF), los cuales son inhibi-
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dos por la proteína IAA10. La frontera entre el proembrión y el suspensor requiere 
la actividad del factor de transcripción HAN. WOX2 es necesario para la correc-
ta división de la hilera superior, tanto de las células protodérmicas, como de las 
células internas. Los diferentes colores expresan los dominios de diferentes tipos 
celulares que componen el proembrión y al suspensor. Esquema modificado de  
Jeong et. al., 2011.

B. Regulación del proembrión: flujo de auxinas  
y la regulación de la frontera
En el desarrollo del proembrión se dan las pautas para establecer la simetría 
radial y el eje apical-basal, lo cual es dependiente de la acción de la auxina. 
La auxina actúa como una señal con efecto profundo en el establecimiento 
de los patrones embrionarios. La acción y efecto de las auxinas antes del 
estado del proembrión de 16 células se encuentra en debate, pues los mu-
tantes asociados a la auxina expresan pocos o nulos efectos. Los mutantes 
gnom que alteran el reciclamiento de los PIN a la membrana plasmática des-
de el endososoma (Geldner et. al., 2003), causan divisiones aberrantes en el 
cigoto (Mayer et. al., 1993), múltiples mutaciones en los genes PIN provocan 
o anulan el desarrollo del proembrión (Friml et. al., 2003). Es por ello que el 
transporte polar de las auxinas es indispensable para establecer los domi-
nios en el embrión.

En concentraciones bajas de auxina, la proteína Aux/IAA se encuentra 
unida al factor ARF, lo cual inhibe su función en la regulación génica (Tiwari 
et. al., 2001, 2003). Con el aumento de la auxina, ésta se une a TIR1/AFB1-5 
subunidad del complejo de ubiquitina-ligasa del SCFTIR1/ARB, lo que incremen-
ta la afinidad al complejo de la proteína Aux/IAA (Gray et. al., 2001; Dharma-
siri et. al., 2005a; Kepinski y Leyser, 2005). La ubiquitinación de la proteína 
Aux/IAA provoca que sea degradada por el proteosoma 26S, liberando del 
complejo al ARF, permitiendo de esta forma que formen homodímeros y 
se una a la región de los genes inducidos por esta fitohormona, en la re-
gión promotora en el dominio denominado elemento de respuesta auxina 
e induzca su transcripción (Lokerse y Weijers, 2009). Por otra parte, varias 
de las proteínas Aux/IAA actúan reclutando al co-represor TOPLESS (TRL; 
Szemenyei et. al., 2008) y reprimen la respuesta a auxina, de forma que la 
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cantidad de auxina dentro de la célula está altamente controlada. Cuando 
el pH en el apoplasto es ácido, la auxina se encuentra protonada, por ello 
la fitohormona puede entrar a la célula por una difusión simple. Cuando el 
pH cambia, la auxina se desprotona, posee una carga y por ello no entra a la 
célula por difusión (Rubery y Sheldrake, 1973), sin embargo, es transportada 
a través de la membrana plasmática desde el exterior o en su caso des-
de el interior de la célula mediante transportadores específicos de influjo  
o de eflujo respectivamente, generando un transporte direccional o polar de 
la auxina (Grunewald y Friml, 2010). Esta pequeña molécula con un meca-
nismo tan simple y de pocos pasos en su transporte, regula una infinidad de 
procesos morfológicos y funcionales diferentes con una alta especificidad.

Las proteínas involucradas en el señalamiento inducido por la auxina 
son parte de grandes familias. Las familias TIR1/ARB, Aux/IAA y ARF consis-
ten de 6, 29 o 23 miembros respectivamente (Reed, 2001; Dharmasiri et. al., 
2005b; Guilfoyle y Hagen, 2007). Las diferentes combinaciones entre estos 
miembros, a través de diferencias en afinidad y ubicación proporcionan una 
especificidad en la señal. 

Existe un pre-patrón en la expresión de los genes ARF en el proembrión, lo 
cual contribuye/actúa para especificar la respuesta a las auxinas en las dife-
rentes células, dado que los diferentes tipos celulares de los diferentes tejidos 
poseen grupos diferentes de ARF, que permiten responder de forma diferen-
cial al mismo estímulo y con ello inducir diferentes patrones en el desarrollo 
(Rademacher et. al., 2011). Se desconoce como se establece este pre-patrón 
de ARF, pero en este proceso está involucrado SPP (Rademacher et. al., 2012).

El suspensor posee la posibilidad de desarrollarse como un embrión 
(Schwartz et. al., 1994), por lo que en condiciones normales esta actividad 
debe de estar reprimida y la auxina es la señal que está involucrada. La 
manutención de la identidad del suspensor es fundamental para el desa-
rrollo normal del embrión. La yuxtaposición de una doble identidad celu-
lar, embrión vs suspensor crea la necesidad de establecer una frontera. Esta 
frontera es mantenida en etapas tempranas de la embriogénesis por el gen 
HANABA TARANU (HAN; Nawy et. al., 2010), del cual se genera un represor 
transcripcional negativo tipo GATA (Zhang et. al., 2013), regulando la trans-
cripción de varios genes en la parte basal del pro-embrión o grupo de célu-
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las en la hilera inferior del pro-embrión (Fig. 5). Cuando su función se altera, 
el dominio en la expresión de genes basales se extiende más hacia la re-
gión apical del proembrión como los genes SUCROSE TRANSPORTER3, WOX5, 
SHORT ROOT, o a regiones laterales en el dominio del gen PLETHORA (Nawy 
et. al., 2010). Indicando que la frontera entre el suspensor y el proembrión 
es desplazada apicalmente en el mutante y no se encontró ninguna carac-
terística anatómica del eje embrionario en etapas posteriores, sin embargo, 
todos los defectos causados por la mutación han en que se pierden la raíz 
embrionaria se pueden recuperar en la fase de plántula.

Los genes blanco de HAN son dos miembros de la familia PIN-FORMED, 
PIN1 y PIN7 que participan en el transporte polar de la auxina (Friml et. al., 
2003). En una fase inicial la auxina fluye desde el suspensor hacia el proem-
brión en que se encuentra polarizado el PIN7 en la cara apical de cada cé-
lula del suspensor (Fig. 6). PIN1 se expresa en el proembrión e inicialmen-
te muestra una distribución homogénea o no polarizada en la membrana 
plasmática, con el tiempo se redistribuye y la célula se polariza, en donde el 
transportador se localiza en la cara basal de las células centrales e inferiores 
del proembrión (Steinmann et. al., 1999), las cuales posteriormente darán 
origen al tejido vascular. En una fase más adelantada, en el embrión globu-
lar se establecerá un circuito en el trasporte polar de auxina desde la parte 
central hacia la parte basal del embrión, acumulando auxina en la célula su-
perior del suspensor, denominada célula hipofisiaria, induce la expresión de 
genes inducibles por auxina (Fig. 6 y 8; Petersson et. al., 2009). La expresión 
de PIN1 en el proembrión se promueve por la acción del factor de respuesta 
a auxinas MONOPTEROS/ARF5 (Weijers et. al., 2006) y WOX8/WOX9, que en 
conjunto con el gen JLO (JAGGED LATERAL ORGANS) establecen la fronteras 
de los órganos laterales (Borghi et. al., 2007; Bureu et. al., 2010).

La pérdida de MONOPTEROS o alelos débiles de JLO, resulta en embriones 
que pierden completamente el eje apical/basal con hipocotilos y primordios 
radiculares mal formados. En el caso del mutante han, PIN1 se deslocaliza y 
se acumula en la membrana apical de las células centrales de la hilera su-
perior del octante, por su parte, PIN7, que se encuentra normalmente en la 
membrana apical de las células del suspensor, en el mutante han se distri-
buye además en la membrana apical de las células basales del pro-embrión 
(Nawy et. al., 2010) y con ello existe un cambio en el flujo de auxinas. 
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Además de la especificación de la polaridad del cigoto, WOX2 actúa en 
forma redundante con WOX1 y WOX3 en la regulación del compromiso/for-
mación de la protodermis y subsecuentemente en el cambio del plano de 
división de la capa de las células externas superiores del proembrión, con lo 
que se establece el eje de simetría radial (Breuninger et. al., 2008); este pro-
ceso no se ha descrito para la capa de las células externas de la parte basal 
del proembrión, probablemente pueda estar involucrado WOX9 y que sea 
funcionalmente complementario a WOX2 (Fig. 4 y 5).

Figura 6. Transporte de auxina y respuesta en el proembrión. Dos ondas de flujo 
polar de auxina ocurren mediante un transporte polar dinámico a través de PIN7 y 
PIN1. La respuesta a la acumulación de auxina se determinó mediante el reportero 
transcripcional DR5, encontrándose en la célula más apical del suspensor. En el 
proembrión, la expresión de PIN1 requiere la actividad de WOX2 y MP, además HAN 
es requerido para la expresión de PIN1 en la hilera inferior de células del proem-
brión y restringe la expresión de PIN7, localizada en el suspensor. La dirección de 
la auxina proveniente desde el suspensor y desde las células centrales del embrión 
por el transporte polar de la auxina, provocan un máximo de la fitohormona, que 
se determina por un reportero indicado en azul en el esquema, a esta célula se le 
denomina célula hipofisiaria y con su célula hija, la célula lenticular, a partir de 
ellas se generará el centro quiescente y el caliptrogeno. Esquema modificado de 
Jeong et. al., 2011.
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C. Especificación de la protodermis
El compromiso para la formación de la epidermis en las plantas se realiza 
en la embriogénesis. Posterior a la fertilización, en la etapa de transición 
entre el proembrión al embrión globular se inicia el establecimiento de los 
tres sistemas tisulares (Kaplan y Cook, 1997), esta etapa es crucial y ocurre 
en un proembrión con simetría radial y antes de la adquisición del eje api-
cal/basal (tallo/raíz) y el establecimiento de los meristemos apicales. En A.  
thaliana y en el maíz la polaridad apical/basal en la célula se manifiesta como 
una distribución asimétrica del contenido citoplasmático que se da desde 
el cigoto (Goldberg et. al., 1994). En el desarrollo embrionario de Arabidopsis 
se empieza a determinar morfológicamente una capa externa después de la 
cuarta ronda de división celular, equivalente al proembrión de 16 células o 
etapa de dermatógeno (Fig. 4). En el caso del maíz las divisiones son menos 
sincrónicas, la diferenciación de la protodérmis es aparente hasta los 6 días 
de iniciada la fecundación. En ambas especies, el compromiso para formar la 
protodermis se caracteriza por la presencia de una forma rectangular regular 
de las células, con paredes celulares más gruesas, lo que se exacerbar en las 
etapas posteriores en que se dividen anticlinalmente (Zhang y Laux, 2011).

En A. thaliana la diferenciación citológica es precedida por la expresión 
de dos genes con funciones redundantes, MERISTEM LAYER1 (AtML1) y PRO-
TODERMAL FACTOR2 (PDF2) los cuales contienen un homeodominio tipo 
cremallera (zipper) de leucina clase IV (HDZIPIV), los cuales se expresan 
desde el cigoto hasta el proembrión de 16 células, y en una etapa posterior 
su expresión se restringe a la capa de células externas (Lu et. al., 1996; Abe 
et. al., 2003; Tanaka et. al., 2007). De forma tal que el mutante atml1/pdf2 es 
incapaz de organizar la capa protodérmica en la parte apical del embrión 
(Abe et. al., 2003). En el maíz, el gen HDZIPIV que se expresa es OUTER CELL 
LAYERED1 (OCL1), mostrando un patrón uniforme de expresión en el proem-
brión a los 3 días de desarrollo, a partir del 4° día se establece un gradiente 
en la expresión génica y para el 5° día se encuentra restringido la expresión 
a la capa externa, lo que correlaciona con el inicio de la diferenciación ci-
tológica (Ingram et. al., 1999). Por lo que se ha establecido que AtML1 y PDF2 
en Arabidospsis y OCL1 en maíz regulan a nivel molecular la inducción de la 
identidad protodermica (Ingram et. al., 1999; Abe et. al., 2003). 
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Durante la inducción de la protodermis, los genes DEFECTIVE KERNEL1 
(AtDEK1) actúan en la vía de señalamiento por arriba a los genes AtML1 
y PDF2 (Fig. 6; Johnson et. al., 2005), en el mutante dek1 se establece la po-
laridad en un eje apical/basal pero la división de las células del embrión 
y del suspensor están alteradas y los embriones son abortados en etapas 
tempranas del desarrollo (Johnson et. al., 2005; Lid et. al., 2005), en donde no 
ocurre la localización específica en la expresión del gen AtML1 en la capa 
externa que especifica a la protodermis (Johnson et. al., 2005). AtDEK codifi-
ca para una proteína integral de membrana con un dominio citoplasmáti-
co carboxiterminal con actividad de proteinasa cistein calpaina (Lid et. al., 
2002), la cual sirve para percibir la señal producida en el apoplasto y generar 
la transducción de la señal a través de la ruptura autocatalítica del domi-
nio calpaina, la cual es liberada de la membrana (Johnson et. al., 2008). La 
expresión de AtDEK no se encuentra restringida a la capa celular externa, 
más bien los transcriptos se encuentran localizados en todo el embrión en 
etapas tempranas de la embriogénesis (Johnson et. al., 2005; Lid et. al., 2005), 
por lo que una hipótesis atractiva, es que una señal de posición proveniente 
de fuera del embrión es percibida a través de AtDEK1 y es requerida para la 
diferenciación de la capa protodermica (Fig. 7). Dentro de estas señales están 
involucrados ABNORMAL LEAF SHAPE1 (ALE1) y ALE2, los cuales codifican 
para una subtilisina serin-proteasa y un RLK o receptor tipo serin/treonina 
cinasa respectivamente (Tanaka et. al., 2001, 2007). ALE2 se expresa a través 
de todo el embrión (Tanaka et. al., 2007; Tsuwamoto et. al., 2008), mientras 
que ALE1 muestra una alta expresión en la región del endospermo contiguo 
al embrión (ERE, Tanaka et. al., 2001; Yang et. al., 2008). La expresión de ALE1 
esta regulada por el factor de transcripción ZHOUP1/RETARDED GROTH OF  
EMBRYO1 (ZOU/RGE1) una proteína con una estructura básica de hé-
lix-loop-helix o bHLH (Yang et. al., 2008). La mutación ale1, produce la muerte 
de las plántulas en condiciones de baja humedad, en las que se exhibe una 
morfología irregular de las células epidérmicas, donde se pierde la continui-
dad de la capa cuticular (Tanaja et. al., 2001).

Se ha postulado que la pared celular del cigoto proporciona información 
para mantener la identidad de las células externas o protodérmicas, siendo 
ellas las únicas que conservan fragmentos de esta pared después de una 
serie de rondas de división (Laux et. al., 2004) aunado a esto, en los cítricos 



UAM-Iztapalapa

Aspectos moleculares del desarrollo de las angiospermas: Embriogénesis y origen de los sistemas tisulares

30

se ha demostrado la existencia de una película de cutina rodeando al cigo-
to, esta característica es necesaria para establecer la identidad futura de la 
protodermis (Bruck y Walker, 1985). Se ha propuesto que la identidad epidér-
mica se puede adquirir una sola vez, y esto ocurre en la embriogénesis. La 
identidad se mantiene en la capa externa mediante una señalización que 
requiere la presencia de paredes celulares externas intactas y/o la presencia 
de cutina. De forma tal que la capacidad de depositar cutícula está restrin-
gida exclusivamente a las células epidérmicas.



Capítulo III.  
Desarrollo del embrión globular
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Una etapa crucial en el desarrollo embrionario es el embrión globular en 
Arabidopsis thaliana, etapa en que el embrión posee alrededor de 150 células 
y se especifican los dominios del meristemo apical del tallo y el meristemo 
apical de la raíz, con ello se establece el eje de polaridad apical/basal en el 
embrión, además, las células centrales del embrión se comprometerán a ser 
células fundadoras del tejido vascular (Fig. 8). En esta fase se da la identidad 
regional, en donde se expresan grupos de genes para dar origen a los cotile-
dones, los meristemos apical de tallo y de raíz como se menciono anterior-
mente (Long et. al., 1996, Long y Barton, 1998; Aida et. al., 2004). 

Figura 7. Desarrollo del linaje celular protodérmico. Red genómica para la manu-
tención de la identidad protodérmica en embriones. En el embrión de Arabidop-
sis thaliana el regulador mejor caracterizado en la identidad protodérmica son las 
proteínas con homeodominio de zipper de leucina clase IV (HDZIPIV), MERISTEM 
LAYER 1 (AtML1) y PROTODERMAL FACTOR2 (PDF2). Estas proteínas son requeri-
das para la adquisición de la identidad protodérmica y a través de la regulación 
en la expresión de las proteínas necesarias para deposición de la cutícula. La ex-
presión de estos genes aparentemente son regulados por al menos tres diferen-
tes vías. Las proteínas fitocalpainas DEFECTIVE KERNEL1 (AtDEK1) que se postu-
la que son percibidas por un componente aún no conocido y son necesarios para 
la manutención de la expresión de genes de identidad protodérmica como AtML1 
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y PDF2. Una segunda vía involucra un receptor tipo cinasa (RKL), ARABIDOPSIS 
CRINKLY4 (ACRA4) y ABNORMAL LEAF SHAPE2 (ALE2), el ligando del cual no se 
ha identificado. AtML1 y PDF2 promueven la expresión de ACR4, lo que sugiere la 
presencia de una retroalimentación positiva. En una tercera vía, la proteasa sub-
tilisina ALE1, se expresa en el endospermo contiguo al embrión (ERE) en respuesta 
a la actividad del factor de transcripción ZHOUP1 (ZOU), se cree que éste proce-
sa una molécula de señalización percibida por el embrión y es necesaria para la 
formación normal de la cutícula que rodeará posteriormente al embrión. GASS-
HO1 (GSO1) Y GSO2, dos receptores tipo RLK redundantes están involucrados en 
este proceso. El depósito de la cutícula por sí mismo, aparentemente es necesario 
para la manutención de la identidad epidérmica, sin que se entienda aún el me-
canismo involucrado. La degradación del ERE, está regulado por ZOU y puede ju-
gar un papel en el deposito de la cutícula. Las líneas solidas involucran  vías que 
se han comprobado. Flechas punteadas indican vías propuestas o vías funciona-
les propuestas observadas en mutantes. Modificado de Tanaka et. al., 2001, 2007;  
Yang et. al., 2008). 

A. La auxina como un regulador de importancia  
en la determinación estructural del embrión
La auxina es una fitohormona que regula y modula diversos procesos, entre 
ellos el desarrollo embrionario. La generación de dominios o regiones ce-
lulares con una concentración diferencial en la cantidad de auxina, debido 
al flujo que se da por el transporte polar de la fitohormona empleando los 
transportadores de influjo y eflujo, en conjunto con la sensibilidad o capaci-
dad de detección diferencial de las células a esta fitohormona, inducen una 
respuesta. Se ha establecido que un proembrión de 32 células ya posee un 
transporte polar de auxina, con ello se da la capacidad de generar dominios 
diferenciales, que conducirán al establecimiento de un eje apical/basal. 

En Arabidopsis, durante el estado de embrión globular temprano, la auxi-
na se concentra en el embrión, debido a que es transportada desde los teji-
dos maternos (los tegumento o pared del ovulo) a través del suspensor (Fig. 
6), el cual utiliza el transportador de eflujo de auxina PINFORMED7 (PIN7), 
uno de varias isoformas de este tipo de transportadores. Conforme progresa 
el desarrollo embrionario, la concentración máxima de auxina se encuentra 
en la parte central del embrión, región donde se induce e inicia la síntesis de 
nueva fitohormona. Este grupo de células poseen un transporte polarizado 
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de la auxina, en donde se utiliza el transportador PIN1 para dirigir la fito-
hormona hacia la parte basal del embrión y de ahí se transporta mediante 
el PIN4 a la célula denominada hipófisis. La célula hipofisiaria es una de las 
células hijas derivas después de varios ciclos de división de la célula basal 
producto de la división asimétrica del cigoto. La célula basal origina por lo 
tanto al suspensor y la célula cercana a las células embrionarias inferiores 
es la célula hipofisiaria (Fig. 6 y 8). 

Así, la confluencia en el transporte de auxina desde el suspensor y desde 
la región central del embrión globular, hacen que se establezca un máximo 
de auxina en la célula hipofisiaria, estímulo que da origen a que se determi-
ne la estirpe celular que formará el meristemo apical radicular. La división 
asimétrica de la hipófisis crea una célula hija pequeña, de forma de lente 
denominada célula lenticular, la cual es la progenitora de la estirpe celular 
que formará el centro quiescente a partir del cual se origina el meristemo 
apical de la raíz, la otra célula hija larga producto de la división, que ocupa 
una posición inferior a la anterior, dará origen a las células madre que se 
comprometerán para formar al caliptrogeno, del cual se desarrollará la ca-
liptra en Arabidopsis (Fig. 8 y 16). 

Por lo tanto, la auxina es el inductor inicial del centro quiescente de la 
raíz y el factor fundamental para la especificación de este meristemo es el 
producto del gen MONOPTEROS (MP)/AUXIN RESPONSE FACTOR5 (ARF5) y la 
proteína represora codificada por BODENLOS (BDL/IAA12), MP es un regula-
dor clave en la especificación de la célula hipofisiaria y las demás células 
que conformarán a la raíz embrionaria (Fig. 8A; Berleth y Jurgens, 1993; Har-
dtke y Berleth, 1998; Weijers et. al., 2006). Mutaciones de MP y un parálogo 
cercano a éste, ARF7/NPH4, resulta en una especificación incorrecta en la 
hipófisis y permite una división en las células basales del embrión que ge-
nerará una plántula sin raíz (Haecker et. al., 2004; Möller y Weijers, 2009). La 
expresión de MP y BDL está confinada al embrión y actúan en una forma 
no-autónoma. La auxina induce la expresión de MP en el centro del em-
brión, con lo que se da la división de la hipófisis, la fitohormona es capaz de 
restablecer la formación de la raíz en el mutante mp (Weijers et. al., 2006). 
La función inicial de MP es establecer el eje con polaridad apical/basal me-
diado por el transporte polar de auxinas. La acumulación de auxinas en la 
hipófisis, es la señal que da inicio a la formación de la raíz. La aplicación 
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exógena de auxina no es suficiente para restablecer la formación de la raíz 
en el mutante mp.

MP a su vez regula al grupo de genes TARGET MONOPTEROS (TMO) en 
particular a TMO5 y TMO7, los cuales codifican para factores de transcrip-
ción con una estructura basic-helix-loop-helix (bHLH), ambos factores se 
encuentran en las células centrales y basales del embrión (Fig. 8A; Schlereth 
et. al., 2010). La reducción en la expresión de TMO7 en etapas tempranas cau-
sa divisiones aberrantes de la hipófisis y sus descendientes, mientras que la 
expresión de TMO7 en el mutante mp restablece parcialmente el fenotipo. 
TMO7 media un grupo de funciones dependientes de MP y TMO7 como blan-
co de MP se sobrexpresa exclusivamente en el embrión. La proteína TOM7 es 
móvil y se desplaza desde las células centrales/basales del embrión donde 
es sintetizada, hacia la célula hipofisiaria, actuando como una señal que es 
requerida para la especificación de ésta célula (Fig. 8A y 8B). En el mutante 
mp, la expresión local de TMO7 en la región de la hipófisis restablece la raíz, 
indicando que TMO7 es uno de varios factores inducibles por MP y requeri-
dos para generar el centro quiescente. TMO7 es miembro de una subfamilia 
pequeña de proteínas bHLH que han perdido el dominio de unión al ADN, 
por ello deben de interaccionar con otros factores de transcripción. 

Por su parte, TOM5 conforma un dímelo con otro miembro de la fami-
lia bHLH, LONESOME HIGHWAY (LHW; Ohashi et. al., 2013a), actuando en la 
orientación periclinal del plano de división durante el desarrollo del tejido 
vascular (Fig. 8B; De Rybel et. al., 2013). 

Además, la familia TMO se encuentra involucrada en las vías inducibles 
por giberelinas y brasinoesteroides, por lo que es un punto potencial en la 
integración de las vías de señalización de varias fitohormonas. La participa-
ción de las giberelinas y los brasinoesteroides no está clara en la embriogé-
nesis (Lee et. al., 2006; Wang et. al., 2009; Zhang et. al., 2009). 
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Figura 8. Especificación de los dominios celulares en el embrión globular. En el em-
brión globular temprano de Arabidpsis se especifican dos dominios celulares, la hi-
lera de células superiores y la hilera de células basales. A, El gen MONOPTEROS (MP) 
se expresa desde la fase de proembrión; en el embrión globular, este gen a su vez 
regula positivamente a TMO7 en la hilera inferior de células del embrión, el cual se 
moviliza hacia la base hasta alcanzar a la célula superior del suspensor y le confiere 
especificaciones diferenciales al del resto del suspensor, además en el esquema se 
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muestra el reportero DR5 para auxinas y TCS para las citocininas, y los factores de 
respuesta ARR7 y ARR15, los cuales participan para especificar a la célula hipofi-
siaria y lenticular. En el proembrión octante se acumula una cantidad conisderable 
de DICER-LIKE1 (DCL1) la cual es requerida para la biosíntesis del miRNA156, la 
mutación y/o perdida de estos componentes detienen el desarrollo embrionario en 
esta estapa. En el proembrión de ocho células de los mutantes dcl1, los genes que se 
expresan en mayor cantidad son SQUAMOSA PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE10 
(SLP10) y SLP11, que codifican para factores de transcripción; de forma tal que en 
condiciones normales, DCL1 realiza la biosíntesis del miRNA156 que reprime la ex-
presión de SLP10 y SLP11, previniendo la prematura acumulación de estos factores, 
los cuales deben expresarse en una fase posterior en el desarrollo o fase de madu-
ración. La represión de los genes SLP previene la “maduración” del embrión en una 
fase temprana del desarrollo. DCL1 es necesario para los eventos de compromiso 
celular y después para la propia división celular de las células subepidérmicas y de 
la hipófisis. En el embrión globular temprano, la mutación dcl1 y la falta del miR-
NA156 provoca la sobreexpresión de aproximadamente 50 genes blancos (Nodine y 
Bartel, 2010; Preston y Hileman, 2013). En el embrión globular tardío, un dímero de 
TMO5 (el cual fue inducido por MP) y LHV despierta la regulación del desarrollo del 
tejido vascular en las células centrales del embrión tardío. B, la actividad de MP es 
regulada en el embrión globular por IAA2 que recluta a TOPLESS (TPL) y co-repre-
sores que aún no se conocen, para inhibir selectivamente a MP. C, La regulación en 
la expresión diferencial de MP permite comprometer a la hilera de células superior 
que expresa la familia HDZIPIII que poseerá características de tallo, mientras que en 
la hilera inferior de células se expresa PLETORA 1/2 (PTL) que poseerá características 
de raíz. Esquema modificado de Jeong et. al., 2011, Wendrich y Weijers, 2013. 

Por otra parte, la interacción de la auxina y la citocinina se ha demostrado 
que forma parte en la decisión de la formación de la raíz incipiente (Fig. 8A; 
Müller y Sheen, 2008). Las citocininas afectan la expresión génica a través de 
dos familias de reguladores de respuesta, los activadores de respuesta tipo 
B (BRR) y los represores de respuesta tipo A (ARR), los cuales se expresan 
abundantemente en el suspensor, incluyendo a la hipófisis en el estado de 
embrión globular. Después de la división de la hipófisis, la expresión de es-
tos activadores/represores disminuyen en la célula hija basal de la hipófisis, 
destinada a formar el caliptrógeno, mientras que la célula hija o lenticular 
y el resto del suspensor la expresión se encuentra alta en ambos elementos 
(Fig. 8A). Las auxinas y las citocininas poseen una relación antagónica. Los 
factores de respuesta a las auxinas, los ARF, en particular MONOPTEROS/
ARF5 y NPH4, median la activación de los RR de tipo A, que provocan la 
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represión en la respuesta a citocininas en la célula hija hipofisiaria basal, 
en particular ARR7 y ARR15. La acción de ARR7 y ARR15 por RNA de inter-
ferencia (miRNA), reduce la expresión de WOX5, SCARECROW y PLETHORA, 
factores de transcripción requeridos para mantener los nichos celulares to-
tipotenciales radiculares y con ello se altera la formación del centro quies-
cente. Mientras que la interferencia por miRNA en la transcripción de ARF10, 
ARF16 y ARF17 causa una aberración en el suspensor. 

B. Desarrollo de la etapa de embrión globular:  
especificación del dominio apical vs basal
Ambos meristemos, el apical de tallo y el de raíz tienen un origen filogené-
tico común, en donde la regulación y vías de señalamiento se comparten, 
como es el efecto de las auxinas y citocininas y los factores con homodomi-
nio tipo WUS/WOX5 (Benkova et. al., 2003; Sarkar et. al., 2007; Müller y Sheen, 
2008; Zhao et. al., 2010). Debido a que ambos meristemos dan origen a ór-
ganos completamente diferentes, implica que la organización común debe 
de ser interpretada en una manera dependiente del contexto y por ello son 
requeridos “maestros de la regulación”, en algunos tejidos son suficientes 
para imponer el patrón de organogénesis particular y como el caso entre el 
dominio radicular vs el tallo se requiere de factores de transcripción adicio-
nales para el establecimiento de los meristemos apicales, los cuales se en-
cuentran vía abajo en la señalización mediada por los ARF. PLETHORA (PTL) 
codifica para un miembro de la familia de proteínas con un dominio AP2 
(APETALA2) y la CLASE III HDZIP son reguladores que cumple esta función. 
Las proteínas PTL muestran una distribución gradual sobre el eje apical-ba-
sal en la raíz madura (Galinha et. al., 2007). La expresión de PTL en el domi-
nio radicular es promovida por la auxina. En el embrión globular temprano 
los miRNA de PTL se encuentran en el grupo de células basales y más tarde 
su transcripción es confinada a las células del incipiente centro quiescente 
y a las células centrales del embrión, estas últimas serán las células pre-
cursoras del tejido vascular. La manutención de los transcriptos de PTL1 es 
dependiente de MP/ARF5 (Aida et. al., 2004). Una evidencia de la expresión 
regional de PTL1 se confirmó en la mutación dominante tpl1 (mutación en 
TOPLESS 1) que causa una transformación condicional del hipocotilo de ser 
un dominio apical o de tallo a una raíz o estructuras tipo raíz. TLP funciona 
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como un co-represor para factores de transcripción que poseen un dominio 
EAR (incluyendo a las proteínas AUX/IAA) formando tetrámeros que recluta 
a reguladores de la cromatina como las HDAC (histona desacetilasas que 
remueven grupos acetilos de las lisinas de las histonas) y forman estados 
compactos de la cromatina en un estado refractario a la transcripción, tam-
bién empleado en procesos epigenéticos (Long et. al., 2006; Szemenyei et. al., 
2008; Weijer y Wagner, 2016), BDL y otras proteínas IAA son requeridas para 
que TLP funcione como un co-represor. Los genes PTL en el embrión son 
blanco de la represión por parte de TPL1, la mutación tpl1 causa la expresión 
de PTL en el ápice o hipocotilo o futuro tallo. La expresión forzada de PTL en 
el hipocotilo produce la formación de estructura tipo raíz en ese ápice, por 
lo que la expresión de PTL en la parte basal del embrión es la responsable de 
especificar el dominio basal que origina la raíz (Fig. 8C).

La exclusión de la expresión de PTL en la región apical es necesaria para 
la formación del dominio apical (Smith y Long, 2010). La inhibición de la 
expresión de PTL en la región apical se da por la actividad de los genes de  
la familia HDZIPII. Las proteínas clase III HDZIP funcionan o especifican al 
hipocotilo y promueven las características adaxiales en órganos laterales 
como los cotiledones y establecen las características centrales como las del 
meristemo apical de tallo en una etapa posterior (Engstrom et. al., 2004). 
Los genes HDZIP III están ampliamente expresados en la hilera de células 
apicales del embrión globular, estos genes están excluidos de expresarse en 
el la base del dominio radicular, que será el centro quiescente. Solamente la 
pérdida múltiple de los genes clase III HDZIP (HDZIPIII) afectan el patrón em-
brionario, resultando en un embrión que pierde el meristemo apical de tallo 
y con un sistema vascular incipiente (Prigge et. al., 2005). Los transcritos de 
la clase III HDZIP son regulados negativamente por los miRNA165/166 (Tang 
et. al., 2008), familia antigua de microRNA que esta presente en las plantas 
terrestres (Floyd y Bowman, 2004). Mutaciones puntuales en los sitios de 
unión a los miRNA, da lugar a alelos semidominantes, hay que recordar que 
la unión del miRNA al mRNA causa su degradación; otros semialelos causan 
efectos no obvios en el embrión, pero interfieren con el desarrollo normal 
de los órganos laterales y el sistema vascular del hipocotilo (Engstrom et. al., 
2004; Ochando et. al., 2006). 
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Un mayor efecto se obtiene con la ganancia en la función fenotípica con 
alelos fuertes del gen SERRATE (SE) que codifica para una proteína con dedos 
de zinc, el cual interrumpe la biogénesis de los miRNA. Embriones con la mu-
tación se-5 se desarrollan normalmente pero se restringe o acorta el tiempo 
de su participación como el requerido en el embrión normal, de esta forma 
no puede mantenerse el eje apical/basal y no se realiza la formación de la raíz 
(Grigg et. al., 2009), el efecto observado se debe a la expresión ectópica de los 
genes PHABULOSA y PHAVOLUTA pertenecientes a la familia clase III HDZIP en 
el meristemo radicular incipiente, por ello, la clase III HDZIP es un represor de 
raíz (Fig. 8C). Alelos HDZIP resistentes a la acción de los miRNA suprimen la 
formación de la raíz en los mutantes tpl-1 y aumentan el efecto en la pérdida 
de función de los alelos en el mutante plt. La expresión forzada o ectópica 
de los alelos HDZIP resistentes a miRNA en la región basal del embrión em-
pleando el promotor de PTL2 es suficiente para causar una transformación 
homeótica en las raíces incipientes y su transformación en hipocotilos (Smi-
th y Long, 2010). El mecanismo en el antagonismo entre PLT y HDZIPIII no se 
ha dilucidado y se sugieren que existen regiones moleculares específicas en 
la expresión de los factores de transcripción tipo HDZIPIII hacia PLT.

La participación de los miRNA en la especificación de los dominios api-
cal/basal hace que estas moléculas estén involucradas en un mayor número 
de vías. Un análisis de la biosíntesis de los miRNA realizado en el mutante 
dicer-like1 (dcl1), genera la disrupción de varios procesos, incluyendo la pér-
dida de expresión de varios marcadores moleculares en los linajes celulares, 
como es el caso de WOX2, WOX5, WOX8 y la expansión de los marcador pro-
todérmica como MERISTEM LAYER 1 (ATML1) y PROTODERMAL FACTOR1. En el 
mutante dcl1 se expresan temporalmente la actividad de genes de desarrollo 
tardío como los factores de transcripción SQUAMOSA PROMOTER BINDING 
PROTEIN LIKE 10 y 11, los cuales son regulados por el miRNA156 (Nodine y  
Bartel, 2010).

El antagonismo entre HDZIPIII y PLT genera dos dominios en el embrión 
globular, la hilera de células centrales superiores que expresan a los genes 
de la familia clase III HDZIP, como PHABULOSA, PHAVOLUTA, REVOLUTA, IN-
CURVATA4, y ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX 8, que inhiben la expre-
sión de PLT en ese dominio celular; y la hilera de células inferior del embrión 
globular que expresa a PLT, dominio en que se bloquea la expresión de los 
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genes HDZIPIII. El patrón en la expresión génica de los meristemos es in-
cipiente y complejo, lo cual se realiza en una etapa posterior a la etapa de 
embrión globular.

C. Desarrollo de la etapa de embrión globular:  
especificación del meristemo apical de tallo.
En las plantas, las células totipotenciales se encuentran confinadas a regio-
nes especializadas conocidas como meristemos, los cuales persisten en la 
planta adulta. El término meristemo fue usado por primera vez por el bo-
tánico suizo Carl Wilhem von Nägeli en 1858, esta palabra deriva del griego 
merizen o se divide; por lo que el término en la actualidad es funcional e im-
plica el sitio que provee de células para la formación de los diversos órganos 
(Lyndon, 1998; Tooke y Battey, 2003). 

En el meristemo existen dos procesos, la manutención de una cantidad 
de células totipotenciales que son renovadas, y otro proceso que permite 
la exportación de estas células para su compromiso y la formación de los 
diversos órganos (Fig. 1). El número de células en el meristemo debe de per-
manecer constante para cumplir con el primer proceso, con ello se forma 
una estructura abierta o funcional durante la vida del organismo (Lyndon, 
1998; Laufs et. al., 1998; Haecker y Laux, 2001; Carles y Fletcher, 2003); de lo 
contrario, si todas las células totipotenciales se comprometen, implica que 
el tiempo en que esta estructura meristemática permanece en la planta es 
finito y por ello se tiene un meristemo cerrado. Para que exista un meriste-
mo abierto debe de existir un balance entre la cantidad de células madre o 
iniciales totipotenciales que conforman el meristemo y la cantidad de cé-
lulas que se exportan del meristemo para comprometerse y formar los ór-
ganos (Laufs et. al., 1998; Haecker y Laux, 2001). WUSCHEL (WUS) es un gen  
esencial para la manutención del meristemo apical de tallo (SAM por sus 
siglas en inglés), que codifica para un factor de transcripción, que debe su 
nombre a que los mutantes wus presentan un meristemo desorganizado y 
con un desarrollo prematuro, en que se da una apariencia “borrosa”. Para 
mantener un balance entre las células madre y las células hijas con un com-
promiso, existe una retroalimentación a través de dos genes WUS y CLAVA-
TA (Schoof et. al., 2000). 
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El meristemo es una pequeña región o nicho de células con un microam-
biente específico que permite que las células permanezcan con una ca-
pacidad totipotenciales y por ello indiferenciadas en respuesta a señales  
posicionales provenientes de entorno (Scheres, 2007; Sablowski, 2007; Tuc-
ker y Laux, 2007). La arquitectura del meristemo apical (SAM) en Arabidopsis, 
que consiste de 500 células que conforman una estructura con forma de 
domo de aproximadamente 60   m de diámetro en el ápice del tallo. Estas 
células se dividen en regiones específicas, lo que definen zonas y capas ce-
lulares (Reddy, 2008). De forma tal que se encuentran 3 capas: la L1, capa 
más externa del meristemo, constituida de células que se dividen única-
mente en forma anticlinal, es decir el plano de división es perpendicular a 
la superficie de la estructura, con ello implica que mantiene la estructura 
de monocapa que se expande lateralmente, las células de esta capa se com-
prometen y formarán a la protodermis de los diferentes órganos; la L2, capa 
subyacente a la L1, conteniendo células que se dividen casi totalmente en 
planos anticlinales, de ellas se originará las células del meristemo de creci-
miento y su diferenciación dará al tejido de crecimiento o fundamental; la 
L3, es la capa más interna de las tres, las células que la conforman se divi-
den en diferentes planos, y formará los tejidos centrales de las hojas tallos 
(Meyerowitz, 1997; Weigel y Jurgens, 2002; Williams y Fletcher, 2005). En la 
mayoría de las dicotiledoneas, las capas L1 y L2 corresponden a la túnica, 
mientras que la L3 y el centro de organización en la parte central sería el 
corpus. Para la mayoría de las monocotiledoneas, la túnica solo correspon-
dería a la L1 (Carles y Fletcher, 2003; Kim et. al., 2007). 

Tres zonas funcionales y citohistológicas se encuentran sobrepuestas a 
estas tres capas celulares (Fig. 9). La zona central (CZ) conformada por célu-
las totipotenciales se encuentra flanqueada por la zona periférica (PZ) con 
células multipotenciales, término que implica una restricción en la capaci-
dad de diferenciación de las células, por ello existe ya un cierto compromiso 
en estas células. Dentro de la CZ, por debajo de las tres capas L1 a L3 se 
encuentra el Centro de Organización, nicho de células madre del meristemo 
y que provee de células a la capa L3, la generación de nuevas células son 
transferidas a la L2 y L1. La zona periférica (PZ) puede a su vez dividirse en 
una zona periférica externa (OPZ) y una zona periférica interna (IPZ). Las cé-
lulas dentro de la IPZ son capaces de revertir cualquier compromiso adquiri-
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do, sin embargo las células de la OPZ, pierden parte de la multipotencialidad 
y no pueden regresar a ser células sin compromiso (Reddy y Meyerowitz, 
2005; Reddy, 2008). En la parte fronteriza se encuentra un grupo de células 
multipotenciales que proveen de células al ápice del tallo y que soportan la 
SAM, zona del borde, que en inglés se denomina Rib (Fig. 9A; Lyndon, 1998). 

En Arabidopsis, estudios citológicos de la CZ establecieron que existen 
9 células madre o iniciales, tres células por capa; estudios con marcadores 
moleculares usando CLAVATA3 muestran que este número es mayor, esta-
bleciéndose en 35 células aproximadamente (Steward y Dermen, 1970; Re-
ddy y Meyerwoitz, 2005). Las células de la CZ permanecen casi constante 
en la vida de la planta y poseen ciclos más largos que las de la PZ, esto es 
debido a que estas células constantemente están en una revisión o chequeo, 
que permite una replicación fidedigna (Irish y Sussex, 1992) para que no se 
produzcan errores en el proceso. Para esto, son indispensables los genes 
BRCA2-like que están involucrados en la reparación de rupturas de doble 
cadena de DNA, manteniendo la estabilidad genómica, lo cual lo demuestra 
el doble mutante brca2a brca2b que presenta una alteración en la progresión 
de ciclo, sugiriendo que la incapacidad o inefciencia en la reparación de los 
daños en la doble hebra del DNA en éstos mutantes provoca la alteración en 
la programación del ciclo celular y la desorganización en el SAM con la ex-
presión alterada de WUS (Abe et. al., 2009, Dumont et. al., 2011). En la PZ, las 
células se dividen a una mayor velocidad y esto es debido a los requerimien-
tos de proveer una cantidad suficiente de células a los meristemos laterales, 
por ejemplo, para generar los primordios de los órganos (Fig. 9A; Clark, 2001; 
Reddy et. al., 2004; William y Fletcher, 2005; Reddy, 2008).

El centro de organización (OC) se caracteriza por la expresión del gen 
WUSCHEL, el cual codifica para un factor de transcripción con un homodo-
minio y pertenece a la familia de genes WOX (Laux et. al., 1996). Este es un 
gen de identidad meristemática apical de tallo y se expresa en aproximada-
mente en 10 células del OC, el cual se encuentra en capas más profundas a 
la L3 (Fig. 9B).
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Figura 9. Estructura del Ápice en el hipocotilo/tallo. A, estructura básica del meris-
temo apical, se muestra el centro de organización (OC), la zona de células meriste-
máticas (SC), la zona central (CZ), la zona periférica (PZ), cotiledón/primordio foliar 
(LP) y la frontera (RZ) del meristemo. Las capas del meristemo se indican con L1, L2 
y L3. B, Regulación génica de los marcadores de la OC y la CZ. Esquema modificado 
de Lyndon, 1998 y Dodsworth, 2009. 

Para la regulación de WUS están involucrados varios factores diferentes, el 
más notable es la vía de regulación de CLAVATA (CLV) (Fig. 9B; Betsuyaku 
et. al., 2011). La señal que produce WUS  en el OC estimula la expresión de 
CLAVATA3 (CLV3), mientras que WUSCHEL (WUS) promueve la actividad ce-
lular meristemática, CLAVATA3 reprime esta actividad, la sobreexpresión de 
este último provoca la disminución del número de células que expresan a  
WUSCHEL, por lo que se genera un circuito de retroalimentación negativo 
(Clark et. al., 1995; Fletcher et. al., 1999; Lenhard y Laux, 1999; Fletcher y Meye-
rowitz, 2000; Brand et. al.,2000; Schoof et. al., 2000). La pérdida de función en el 
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mutante clv3 muestra un SAM alargado, y la expresión de WUS está expandi-
do fuera del dominio normal, mientras que la sobrexpresión de CLV3 causa la 
terminación prematura del meristemo (Mayer et. al., 1998; Brand et. al., 2000; 
Miwa et. al., 2009). La disminución en la expresión de WUSCHEL provoca que 
existan pocas células en el centro de organización ya que son movilizadas a la 
L3. En forma opuesta se engrosa el número de células del centro de organiza-
ción si se sobre expresa WUSCHEL. Existe por lo tanto una vía o circuito de re-
troalimentación negativo que mantiene un balance entre los compartimentos 
que expresan a estos dos genes. De forma tal, la señal que genera CLAVATA3 
en la L1 y L2 difunde a la L3 en que se encuentra con el receptor CLAVATA1, 
con ello se provoca que las células que expresan a WUSCHEL por provenir  
del centro de organización disminuyan la expresión de este gen y salgan del 
dominio de WUSCHEL, permitiendo a la célula cuando sea desplazada a la L2 
y L1 expresar a CLAVATA3. La expresión de WUSCHEL y CLAVATA3 se sobrepo-
nen en la L3. 

CLV3 se expresa en células de las capas L1, L2 y L3 y no se expresa en los 
dominios interiores a éstas (Fletcher et. al., 1999; Reddy y Meyerowitz, 2005). 
CLAVATA3 codifica para una proteína de 96 aminoácidos, con una señal de 
secreción en su dominio amino-terminal (Schoof et. al., 2000; Miwa et. al., 
2009) a la que se le denomina dominio CLE, nombre que se debe a genes de 
la misma familia que se expresan en un dominio del endospermo de maíz, 
EMBRYO SORROUNDING REGION (ESR). En Arabidopsis se han encontrado 32 
genes CLE y se expresan en diferentes tejidos durante el desarrollo (Jun et. 
al., 2008; Sawa et. al., 2008; Miwa et. al., 2009), 10 de ellos poseen la capacidad 
de detener la formación del SAM (Strabala et. al., 2006; Fiers et. al., 2007; Miwa 
et. al., 2009), indicando que entre ellos poseen funciones redundantes en el 
meristemo apical. La forma activa de CLAVATA3 es un péptido de 12 amino 
ácidos que se ubica en el extremo carboxiterminal de la proteína CLV3 cons-
tituida por 96 aminoácidos, el péptido posee dos hidroxiprolinas, la modifi-
cación postraduccional con la adición de un residuo arabinosil a la hidroxi-
prolina en posición 7 es crítica para su actividad (Ohyama et. al., 2009). 

CLV3 actúa como un factor celular difusible no autónomo, el cual es perci-
bido por complejos de receptores membranales (Jun et. al., 2008; Miwa et. al., 
2009) que son proteínas integrales de la membrana plasmática, los que posee 
una mayor afinidad por el péptido CLV3 en la forma de arabinosil-CLAVATA3, 
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la pérdida del residuo arabinosil del péptido disminuye la actividad al ba- 
jar la afinidad por el receptor, la aplicación exógena de CLV3-arabinosil resca-
ta al mutante clv3, indicando que esta es la forma activa (Ohyama et. al., 2009).

Se conocen varios complejos de recepción para el péptido CLV3 para ge-
nerar la señal que limita la expresión de WUS en el meristemo apical de 
tallo (De Smet et. al., 2009, Betsuyaku et. al., 2011), en donde CLAVATA3 es el 
péptido ligando que se une a los complejos de recepción conformado por 
CLAVATA 1 (Ogawa et. al., 2008) o a CLAVATA2, ambos pertenecen a la familia 
de receptores ricos en regiones repetidas de leucina (LRR; Leucin Rich Re-
peat Receptor-Like Kinase). La diferencia entre ambos es que CLV1 codifica 
para una proteína que además de la región receptora LRR posee un domi-
nio citoplasmático con activiad de cinasa (Clark et. al., 1993, 1997; Ogawa 
et. al., 2008; Bleckmann et. al., 2010). A diferencia, un segundo complejo de 
recepción está conformado por dos componentes: CLV2 que codifican para 
un receptor LRR con un dominio transmembranal pero que ha perdido el 
dominio de cinasa y por una segunda proteína codificada por CORYNE/SU-
PRRESSOR OF LLP1-2 (CRN/SOL2) el cual ha perdido el dominio de recepción 
con LRR y mantiene los dominios intermembranales y de cinasa expuesto al 
citosol (Kayes y Clark, 1998; Jeong, 1999; Diévart et. al., 2003; Jun et. al., 2008; 
Miwa et. al., 2008, 2009; Müller et. al., 2008). CLV2 y CNR/SOL2 son proteínas 
residentes de la membrana del retículo endoplásmico y dependen una de la 
otra para su relocalización en la membrana plasmática en donde se expo-
ne la región receptora de CLV2 e interactua con CLV3 para activar la cinasa 
de CNR/SOL2 (Bleckmann et. al., 2010). Se ha propuesto la existencia de un 
tercer complejo LRR-RLK para el péptido CLV3 codificado por RECEPTOR-LIKE 
PROTEIN 2 (RPK2)/TOADSTOOL2 (TOAD2, Kinoshita et. al., 2010, Betsuyaku et. 
al., 2011), en que la triple mutación clv1 cvl2 rpk2/toad2 produce meristemos 
muy largos, que equivale al tamaño del meristemo del mutante clv3, indi-
cando que este sistema de tres complejos de recepción son los que generan 
una transducción de la señal CLV3 en forma independiente (Clark et. al., 
1993, 1995; Kayes y Clark, 1998; Jeong et. al., 1999; Müller et. al., 2008), existe 
evidencia de una débil interacción entre los tres complejos en las vías in-
ducidas (Kinoshita et. al., 2010). Se han identificado otros receptores que se 
asocian a CLV3, aunque su participación es menos clara. El receptor BAM1 y 
BAM2 están relacionados a CLAVATA1. El mutante bam1/2 potencia el feno-
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tipo del mutante clv1, por lo que se piensa que ambos genes son redundan-
tes en cuanto a la unión con CLAVATA3 (DeYoung y Clark, 2008).

Se propone que los receptores-cinasa LRR forman dímeros a través de 
sus dominios moleculares transmembranales, de forma tal que generan la 
estructura activa CLV2-CRN o CLV1-CLV1. CRN y CLV2 se expresan además 
del meristemo en varios tejidos, por lo que ambos mecanismos CLV1-CLV1 
y CLV2-CRN con CLV3 contribuyen a la transducción de la señal en la misma 
forma en espacios diferentes (Müller et. al., 2008; Miwa et. al., 2009). Los RNA 
mensajeros de CLAVATA1 se encuentran restringidos a las células que están 
en la CZ en la L3, mientras que la expresión de CORYNE no existe restricción 
o exclusividad a esta capa y se ubica en la L1, L2 y L3 (Müller et. al., 2008). 
Por su parte la expresión de CLAVATA3 genera una frontera entre el centro 
de organización el cual ésta libre de este péptido, de la zona central en que 
difunde CLV3 y puede unirse a sus receptores, la asociación ligando-recep-
tor genera una señal que induce a la célula a pasar de un estado pluripo-
tencial a uno pluripotencial restringiendo su capacidad meristemática, que 
le permite alargarse e iniciar el proceso de compromiso que se adquiere  
en la zona periférica (Fig. 9B).

La vía de señalización y con ello los componentes por debajo de la in-
ducción de la señal que se induce por la unión de CLV3 a CLV1 o CLV2 no 
está totalmente clara, aunque se conoce que en la vía de señalización una 
vez activado el complejo de recepción por CLV3 están involucradas varias 
fosfatasas de tipo 2C, la Kinase-associated protein phosphatase (KAPP) inte-
racciona directamente el dominio fosforilado de la cinasa de CVL1 y actua 
como un regulador negativo de la señal generada por CLV3-CLV1 (Williams 
et. al., 1997; Stone et. al., 1998). Se conoce que participan los productos codi-
ficados por los genes POLTERGEIST1 (POL1) y de POL1-like (PLL1) que codifican 
para fosfatasas (Yu et. al., 2000, 2003; Song et. al., 2006; Müller et. al., 2008). 
La mutante pol posee un fenotipo que no presenta características que sean 
diferentes a las plantas silvestres, por lo que pasó desapercibido y se le de-
nominó por ello como “duende o fantasama ruidoso”, solamente muestra su 
efecto la mutación cuando está asociada a otra mutación. La mutación pol 
revierte los efectos de la mutación clv1, clv2 y clv3; indicando que este factor 
está en una secuencia de eventos en la parte baja en la vía de señalización 
de CLV3 (Song et. al., 2006; Miwa et. al., 2009). POL1 y PLL actúan redundan-
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temente para mantener la expresión de WUS y es negativamente regulado 
por la familia CLAVATA (CLV1, CLV2, CRN/SOL2 y CLV3; Fig. 9B; Yu et. al., 2003; 
Jung et. al., 2007; Miwa et. al., 2009). En adición a estas fosfatasas, una pro-
teína Rho GTPase-related protein, ROP, se ha encontrado asociada con CLV1, 
lo cual sugiere que esta involucrada la cascada de señalización MAPK (mi-
togen-activated protein kinase) inducida por CLV1 (Trotochaud et. al., 1999).

La cascada de señalización mediada por la fosforilación mediada por 
MAPK es un componenete clave para la respuesta ante varios estimuos ex-
tracelulares en células eucariontas (Lewis et. al., 1998; Madhani y Frink, 1998). 
La activación de la vía se realiza a los pocos minutos de ser estimulada, la vía 
típica de las MAPK consiste de tres cinasas, la MAPKKK (MAPcinasa cinasa 
cinasa), la MAPKK (MAPcinasa cinasa) y la MAPK (MAPcinasa), que se fosfori-
lan en forma secuencial. La fosforilación de la MAPK activa a su vez a varias 
proteínas tales como a factores de transcripción, a otras protein cinasas, a 
enzimas metabólicas y citoesqueleto. En plantas, la vía de las MAPK media 
varios tipos de señal, la percepción de CLV3 dispara la señal de fosforilación 
que restringe la expresión de WUS (Clark 2001; Jun et. al., 2008; Butenko et. al., 
2009), sin que se conozca completamente el mecanismo implícito.

Otros reguladores involucrados en la transcripción de WUSCHEL son 
STIMPY, SPLAYED, BARD1, OBERON1 y OBERON2, en donde es posible que uno 
o varios de ellos estén controlados por CLAVATA3. La mutación en el gen 
STIMPY (STIP) causa fenotipos similares a los mutantes en WUS (Wu et. al., 
2005). STIMPY (WOX9) codifica para un miembro de la familia WUSCHEL de 
factores de transcripción con un homodominio y es requerido para man-
tener la expresión tanto de CLAVATA3 y de WUSCHEL, el cual se encuentra 
por debajo en la vía de señalamiento inducida por CLAVATA3. La adición de 
sacarosa al medio de crecimiento puede provocar que los mutantes presen-
ten caracteristicas similares a la de los silvestres, así, se crece a los mutan-
tes stimpy en presencia de sacarosa, el fenotipo que presenta es similar al 
del silvestre, pero no se puede rescatar el fenotipo silvestre con el mutante 
wuschel cuando es crecido en presencia de sacarosa. Se ha determinado que 
la sacarosa afecta la actividad del ciclo celular a través de una ciclina parti-
cipante, la ciclina D que es codificada por el gen CYCLIND D, indicando que 
la sacarosa es una señal involucrada al inicio de la vía de señalización en el 
desarrollo del meristemo. Así, STIMPY afecta el desarrollo del embrión, dete-
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niéndolo en la fase de embrión globular, en la que se establecen la identidad 
meristemática apical tanto de tallo como de raíz (Wu et. al., 2005, 2007).

Dos factores interaccionan directamente con el promotor del gen  
WUSCHEL, éstos son SPLAYED (SYD) y BARD1 (Kwon et. al., 2005; Han et. al., 
2008). SPLAYED codifica para un remodelator de la cromatina, una croma-
tin-ATPasa tipo SNF2, éste se une a 500 pares de bases en el sitio de inicio 
de transcripción del gen WUSCHEL y es requerido para la transcripción efi-
ciente del locus WUSCHEL (Kwon et. al., 2005). La pérdida de función en los 
mutantes splayed genera meristemos de tamaño pequeño y los niveles del 
mRNA de WUS estan muy reducidos. Se ha demostrado que en el mutante 
clavata1-4 splayed, CLAVATA3 afecta disminuyendo o bloqueando la señal 
generada por SPLAYED y de esa forma afecta negativamente la expresión de 
WUSCHEL. Demostrado que la señal de CLV3 actúa a través de SPLAYED para 
la reducción de los niveles de WUS (Fig. 10).

La proteína BARD1 también se une a la región promotora de WUSCHEL e 
interacciona con SPLAYED (Han et. al., 2008). Sin embargo, BARD1 tiene un 
efecto opuesto a SPLAYED y por ello reprime a WUSCHEL, como se obser-
va en la mutación bard1 en que se sobreexpresa WUSCHEL y el tamaño del 
meristemo es substancialmente más grande que el silvestre. BARD1 codifica 
para una proteína similar a la proteína humana BREAST CANCER ASSOCIA-
TED GEN 1 (BRCA1), que participa en la reparación del DNA, en la regulación 
transcripcional, la recombinación y el control del ciclo celular. BARD1 en 
plantas es requerido para la reparación del DNA y participa en la represión 
de WUSCHEL (Han et. al., 2008; Reidt et. al., 2006). El papel antagónico entre las 
proteínas BARD1 y SPLAYED con su asociación con el promotor de WUS su-
giere que ellos actúan en el estado de la cromatina en el locus WUS (Fig. 10).

Dos factores transcripcionales adicionales están implicados en la manu-
tención de la población de células madre son OBERON1 y OBERON2, estos 
genes actúan de forma redundante entre ellos y mantienen la expresión de 
CLAVATA3 y WUSCHEL (Saiga et. al., 2008). El RNA mensajero de OBERON se 
encuentra en todo el meristemo apical, por lo que no cumple una función 
en la especificación de las capas L1 a L3. OBERON produce proteínas en plan-
tas con un homodominio en forma de dedo (finger homodomain), los cuales 
reconocen a las histonas en la región de la cromatina activa en animales, 
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aunque en plantas podría funcionar de la misma manera, y es posible que 
sean requeridos para mantener el estado de heterocromatina de WUSCHEL 
o CLAVATA3 en una forma activa.

El factor de transcripción WUSCHEL contiene un dominio de activación y 
un dominio carboxiterminal EAR que es importante para su función como 
factor de transcripción (Kieffer et. al., 2006). WUSCHEL por lo tanto, depen-
diendo del contexto en que se encuentre funciona como un regulador posi-
tivo o negativo. Existen dos proteínas que interaccionan con el dominio EAR 
de WUSCHEL en levaduras. Los co-represores TOPLESS1 y TOPLESS4, tam-
bién denominados WUSCHEL INTERACTIVE PROTEINS 1 y 2, los cuales per-
tenecen a una gran familia de co-represores Groucho/TUP1 (Long et. al., 2006; 
Kieffer et. al., 2006). Este grupo de co-represores han perdido la habilidad de 
unirse al DNA, en lugar de ello reclutan a varias proteínas, entre ellas a los 
factores de transcripción que interactuan con regiones específicas de DNA 
(Liu y Karmarkar, 2008), este complejo causa la represión por alteración en 
la posición del nucleosoma, para ello, entre las proteínas que reclutan está 
la desacetilasa de historias, con ello compite y limita la cantidad de subuni-
dades del mediador unido al DNA. 

La proteína WUSCHEL actúa ejerciendo su actividad por la alteración y 
represión de las proteínas asociadas a la cromatina en el gen blanco. Ente 
los genes blanco de WUSCHEL se encuentran los reguladores de la expresión 
o respuesta tipo A, los ARR5, ARR6 y ARR7. La expresión de ARR5 y WUSCHEL 
parece ser complementaria en el meristemo apical de tallo (Gordon et. al., 
2009), consistente con el papel de WUSCHEL en reprimir la expresión de ARR5 
(Liebfried et. al., 2005). WUSCHEL se une a 1000 pares de bases por arriba del 
inicio de la transcripción en ARR7, indicando que la transcripción de ARR7 es 
directamente regulada por WUSCHEL. Los reguladores de respuesta tipo A  
se piensa que inhiben la señal de las citocininas (Müller y Sheen, 2007), por 
lo tanto una de las funciones de WUSCHEL es hacer que las células en el 
cual se expresa sean más sensibles a la señal de citocinina, ya que esta fito-
hormona juega un papel importante en el control de la división celular y la 
totipotencialidad del meristemo (Fig. 10).

Las citocininas son fitohormonas que son requeridas en el estableci-
miento del meristemo apical de tallo. En cultivos celulares, una proporción 
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mayor de citocininas que de auxinas induce la formación de tallo, mientras 
que la proporción de citocininas menor a las auxinas provoca la generación 
de una raíz (Skoog y Miller, 1957). La citocinina es sensada en la membrana 
del retículo endoplásmico por un receptor transmembranal histidin-cinasa 
que produce una transferencia de un fosfato a una proteína histidin-fosfo-
transferasa (HPT), lo cual a su vez induce el movimiento de HPT al núcleo. El 
resultado de la fosforilación del regulador de respuesta tipo B (tipo B-ARR) 
es capaz de unirse al DNA y activa el o los genes correspondientes e indu-
cibles por citocinina. La regulación negativa provocada por WUSCHEL en la 
expresión de un regulador de respuesta tipo A (tipo A-ARR), que ha perdido 
el dominio de unión al DNA, establece una competencia con los reguladores 
de tipo B en la fosforilación por la cinasa (inhibción por competencia) y con 
ello se inhibe la acción del RR tipo B afectando la señal o respuesta de las 
citocininas (Fig. 10; Müller y Sheen, 2007). 

Figura 10. Esquema de la red de regulación génica del meristemo apical del tallo. La 
población de células madres en el ápice (zona de color morado) se mantiene a tra-
vés de una señal que es generada por las células que expresan a WUS en el centro 
de organización (zona café). En las células madre se expresa el glucopéptido CLV3, 
el cual es percibido por los complejos de los receptores CLV1-CLV1 o CLV2-CRN. 
La regulación transcripcional por UTL1 y HAN restringen el dominio de expresión 
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de WUS a través de una vía independiente de CLV3. Las proteínas derivadas de 
los genes HDZIPIII regulan negativamente a WUS, y ellas mismas son sujetas a la 
regulación a través de los miRNA 165/166 y el inhibidor competitivo ZRP3/4. AP2 y 
MDF interaccionan con la vía WUS/CLV, probablemente a través de una regulación 
positiva de WUS. STIP regula positivamente a WUS y es sujeto a su vez por una re-
gulación negativa por los productos de CLV. Los remodeladores de cromatina, SYD 
activa a WUS a través de una unión directa y BARD1 se une directamente a WUS y 
lo reprime o lo hace a través de la inhibición de SYD. La interacción KNOX a través 
de las proteínas producto de su expresión estimula la biosíntesis de citocininas e 
inhibe a la de las giberelinas y son sujetos de inhibición a través de Polycomb vía 
PRC2. WUS también puede prevenir la supresión de las citocininas por la represión 
de ARR7. En la organogénesis, STM inhibe a AS1/AS2 para prevenir la diferencia-
ción de SAM; ASI/AS2 inhibe la expresión de BP, KNAT2 y KNAT6, y son sujetos de 
la regulación epigenética por GTE6. La especificación de la frontera del meristemo 
está involucrado LOB que es activado por AS1/AS2, BOP1/2 y BP. CUC1-3 activan a 
STM y KNAT6, mientras que STM restringe la expresión de CUC. Mientras que JLO 
activa la expresión de los genes KNOX en el meristemo e inhibe la expresión de PIN, 
permitiendo la acumulación de citocinina y diminuyendo el flujo de auxina en el 
primordio en el desarrollo. El esquema es una modificación de Dodsworth, 2009.

El gen LONELY GUY codifica para una enzima que cataliza la última etapa 
en la formación de la citocinina (Kurakawa et. al., 2007). Este gen genera un 
transcrito que se encuentra en dos de las tres capas del meristemo apical 
de tallo y abarca el centro de organización, siendo el meristemo el lugar de 
acción de esta fitohormona (Müller y Sheen, 2008). El mutante lonely guy-1 
muestra una baja actividad de citocininas, desarrollando meristemos más 
pequeños que los silvestres, por lo que la actividad de las citocininas es 
requerida para generar un tamaño adecuado del meristemo apical de tallo, 
como ha sido demostrado en el arroz. WUSCHEL genera un dominio o zona 
dentro del meristemo de alta respuesta a citocininas al regular negativa-
mente a los ARR, inhibidores de la respuesta a citocinina (Fig. 10; Gordon et. 
al., 2009). Además para mantener el dominio sensible a citocininas, están 
activos los factores de transcripción que contienen un dominio de KNOX 
clase I, que no únicamente mantienen sino además incrementan los nive-
les de citocininas (Endrizzi et. al., 1996; Long et. al., 1996; Kerstetter et. al., 
1997; Jasinski et. al., 2005; Yanai et. al., 2005). KNOTTED1 en maíz o SHOOTME-
RISTEMLESS (STM) en Arabidopsis pertenecen a la clase I KNOX (Long et. al., 
1996; Kerstetter et. al., 1997), los que se expresan en todo el meristemo y son 
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regulados negativamente cuando se forma el primordio foliar (Fig. 9B y 10). 
La sobre-expresión de los genes KNOX, KNOTTED1 y SHOOTMERISTEMLESS 
provoca la formación ectópica del meristemo (Sinha et. al., 1993; Williams 
et. al., 1997), el aumento de los niveles de citocininas (Yanai et. al., 2005; Ja-
sinski et. al., 2005) debido a que la expresión de STM induce la transcripción 
de los genes de biosíntesis de citocininas, lo cual se inicia a las 4 horas pos-
teriores a la actividad de KNOX. Existe una vía de retroalimentación en que 
la citocinina a su vez activa los genes KNOX, la acción de la citocinina es a 
través de la activación de LONELY GUY el cual es requerido para aumentar 
el transcrito de KNOX (Fig. 10; Kurakawa et. al., 2007). Lo que muestra que se 
requiere una actividad umbral de citocinina, fitohormona que es requerida 
para la manutención de la capacidad totipotencial de las células del me-
ristemo. La región de concentración máxima de citocinina se sobrepone la 
región de expresión de WUS en el meristemo, por lo que parte de la función 
de la citocinina es mantener un pequeño dominio dentro del meristemo en 
donde se exprese WUS.
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Durante el desarrollo del embrión globular, en la región apical en una etapa 
media a tardía se empiezan a formar diferentes dominios y subdominios 
dentro de esta zona, en que los genes de la clase III HDZIP se expresan en el 
dominio adaxial del primordio y se extiende hacia la zona de frontera o bor-
de con el meristemo apical de tallo, formando un dominio central (Fig. 11; 
McConnell et. al., 2001; Prigge et. al., 2005). En la parte lateral e inferior a este 
dominio se encuentra el dominio en el que se expresan los genes abaxiales 
como KANADI, ambos dominios están bien definidos en el desarrollo em-
brionario. Estos dominios comprenden lo que será la cara abaxial y abaxial 
de cada uno de los futuros cotiledones. De forma tal que el meristemo api- 
cal de tallo se encuentra entre dos subdominios de tipo adaxial con la expresión  
de los genes HDZIPIII. Si se pierden los dominios adaxiales antes menciona-
dos, se pierde el meristemo apical. De esta forma HDZIPIII es necesario para 
establecer la polaridad apical-basal (HDZIPIII vs PTL) y posteriormente la po-
laridad abaxial/adaxial, momento en que se establece el meristemo. En este 
tiempo se encuentran activos los genes HDZIPIII, PHABULOSA, PHAVOLUTA 
y REVOLUTA como inductores de la formación del meristemo (McConnell et. 
al., 2001; Prigge et. al., 2005). El despertar de estos genes se debe a la actividad 
previa del gen MONOPTEROS (ver secciones anteriores; Fig. 8A; Husbands  
et. al., 2009). 

Figura 11. Patrón de la expresión génica en el dominio apical en el embrión globu-
lar de Arabidopsis. Existen cuando menos 7 diferentes subdominios en la región 
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apical, el esquema muestra 6 dominios que se distinguen por la combinación de 
la expresión diferencial de los genes, de los marcadores del primordio/identidad 
meristemática: AINTEGUMENTA/SHOOTMERISTEMLESS, CUPSHAPED COTYLEDON y 
WUSCHEL y los genes de identidad abaxial/adaxial: HDZIPIII y KAN; el de identidad 
protodérmica: ATML1. El séptimo dominio expresa ANT+CUC en la frontera del me-
ristemo. Esquema modificado de Barton, 2010.

La falta en la actividad del gen LITTLE ZIPPER, que forma heterodímeros con 
las proteínas de mayor tamaño de la familia HDZIPIII e inhibe su actividad 
(Wenkel et. al., 2007; Kim et. al., 2008) genera meristemos apicales con una 
zona central extendida y se debe a que la región de dominio de CLAVATA3 
se ha expandido (Kim et. al., 2008) e inhibiendo por ende la expresión de  
WUSCHEL y STM. Cuando se produce una mutación en el gen CORONA un 
miembro de la familia HDZIPIII, causa un meristemo masivo, por lo que  
CORONA se requiere para limitar o determinar el tamaño del meristemo a 
través de una vía que es redundante a CLAVATA3 sobre WUSCHEL (Fig. 10 y 
11). Lo cual se observa en la triple mutante phabulosa phavoluta corona en 
líneas de sobre-expresión con micro RNA, el miRNA166 produce meriste-
mos grandes, lo que no ocurre al mutar solamente a REVOLUTA, por lo que  
PHABULOSA, PHAVOLUTA y CORONA son requeridos para determinar la fun-
ción celular y limitar al meristemo apical (Fig. 12; Green et. al., 2005; Kim et. 
al., 2005; Williams et. al., 2005).

En el embrión en la posición apical coexisten varios dominios y sub-
dominios (Fig. 11). En la parte media central se encuentra el dominio en 
que se expresa SHOOTMERISTEMLESS (STM), dividido en dos subdomi- 
nios, que se diferencian entre sí porque en la parte externa el subdominio 
en que además de STM se expresa a ATML3 y CLV3, mientras en la parte 
interna se crea el subdominio en que se expresa además de STM a WUS, en 
la frontera o límite de este dominio se encuentran células con la expresión 
de CUC. Colateral al dominio central, existen el dominio adaxial en que se 
expresan los genes de la familia HDZIP clase III, y en una posición inferior a 
éste, un dominio en que se caracteriza por la expresión de KANADI (KANI) 
que corresponderá al dominio abaxial, además cada dominio (adaxial, 
abaxial) está dividido en dos subdominios, en donde además de los genes 
característicos de cada dominio, en la parte más externa se expresa ATML1 
que definirá el subdominio externo que definirá a la región protodérmica. 
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En la frontera el dominio central en que se expresa STM y CUC con los domi-
nios adaxial (HDZIPIII) y abaxial (KANADI) se expresa el gen AINTEGUMENTA 
(ANT) que confronta en la frontera con la expresión de CUC, KNAT6 y SM 
del dominio central que establecerán la frontera con los cotiledones en for-
mación en una etapa posterior (Fig. 13; Lu et. al., 1996; Long y Barton, 1998; 
Mayer et. al., 1998; McConnell et. al., 2001; Takada et. al., 2001; Belles-Boix et. 
al., 2006). De forma tal que el meristemo apical del tallo se desarrolla dentro 
o limitado por dos dominios adaxiales en el embrión globular. Las proteínas 
de HDZIPIII especifican al dominio abaxial y son necesarias para establecer 
los límites y mantener la organización del meristemo.

Figura 12. Función de LITTLE ZIPPER (ZLL), ARGONAUTA 1 (AGO1) y los  
miRNA165/166 en la embriogénesis. A, en un embrión silvestre, la expre-
sión de ZLL en el dominio central (zona en verde) funciona secuestrando a los  
miRNA165/166, con ello permite la acumulación y traducción de los RNA mensa-
jeros de los genes HDZIPIII (línea negra) en el dominio central del embrión. Fuera 
de esta zona (zona sin color), la existencia de los miRNa165/166 y AGO1 (círculos 
rosas), incativan y degradan a los mRNA de HDZIPIII; de esta forma se establece en 
el embrión silvestre dos dominios diferenciales con presencia o ausencia de los fac-
tores HDZIPIII. La expresión de HDZIPIII en el dominio central permite el establecer 
el límite del dominio que será el meristemo apical de tallo (zona en azul). B, en el 
embrión del mutante zll, no se expresa ZLL y al desaparecer la proteína, los miR-
NA165/166 y AGO1 extienden su dominio de acción, produciendo la degradación de 
los transcriptos de HDZIPIII, la falta de los fatores HDZIPIII en la parte central, ge-
nera la desaparición del meristemo apical, y la expresión de los genes maestros de 
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identidad meristemática; además al faltar estos factores de transcripción provocan 
que no exista la especificación en la zona central para formar el cilindro vascular. 
Esquema modificado de Bosca et. al., 2011.

La especificación de los dominios/subdominios dentro del embrión como se 
describió en los párrafos anteriores, se debe a los circuitos en el flujo polar 
de auxina que se generan en el embrión globular, provocando gradientes 
diferenciales de la fitohormona dentro del embrión, que establecen gru-
pos de células con diferente cantidad, sensibilidad y respuesta a la auxina,  
que da origen a la transición del embrión globular al embrión corazón y pos-
teriormente al embrión torpedo (Fig. 13). La inhibición del transporte polar 
de auxinas induce al grupo de células en los dominios adaxial/abaxial de 
los futuros cotiledones en el embrión globular, pero en el embrión torpedo 
adquieren la forma de una copa (Liu et. al., 1993), a diferencia de dar lugar 
a dos laminas que se observan en forma natural, lo que es reproducible 
si se estudian mutantes deficientes en la biosíntesis de auxinas o de sus 
transportadores. En el embrión se genera un eflujo polar de auxinas por 
los transportadores PINFORMED (PIN) y P-Glucoprotein ABC TRANSPORTER 
(PGP), mientras que el influjo se debe a la familia de transportadores AUX 
(Petrasek y Friml, 2009). PIN y PGP son codificados por una familia redun-
dante de genes y su mutación produce defectos en el desarrollo de los coti-
ledones, indicando que es requerido el transporte polar de auxinas para la 
determinación adecuada de los cotiledones.

El flujo de auxina en la región apical en el embrión globular excluye a 
la fitohormona del meristemo apical y establece altas concentraciones de 
auxina en la parte superior y externa (dominio adaxial) del embrión, en el 
subdominio externo o protodérmico y el subdominio interno que especifica 
a los cotiledones (Benkova et. al., 2003; Petrasek y Friml, 2009). El circuito se 
complementa con el flujo polar de auxina de las células internas que acu-
mulan auxina en la parte basal del embrión, lugar que será la futura raíz y 
fluye posteriormente en forma lateral a la región apical. El incremento en la 
cantidad de auxina, induce localmente la síntesis de nuevos PIN y su reloca-
lización en la membrana plasmática. La localización polar de los transporta-
dores de auxina (ubicación diferencial de los componentes en la membrana 
plasmática en las diferentes caras que constituyen a la célula), en particular 
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PIN esta regulada por una cinasa, la cinasa AGC PINOID (PID; Christensen 
et. al., 2000; Friml et. al., 2004). Miembros adicionales de la familia que in-
cluyen a PINOID2, WAG1 y WAG2, cinasas que participan en este proceso de 
localización diferencial en la membrana plasmática, así la triple mutante 
pid1 wag1 wag2 no forma cotiledones (Cheng et. al., 2008). En embriones con 
defectos en el transporte polar de auxinas como en el mutante pin1 pinoid 
el dominio de transcripción de CUC y STM se expande más allá de lo que se 
observa en el embrión normal, debido a que no acumulan auxinas en las 
regiones laterales del embrión globular y la transcripción que normalmente 
se encuentran restringidos a la región media superior del embrión globu-
lar se encuentra más más allá que lo hacen normalmente (Furutani et. al., 
2004). De esta forma, la acumulación de auxinas posibilita la disminución 
en la expresión de CUC y STM, mientras que altas concentraciones de la fi-
tohormona inhibe totalmente la expresión. 

Proteínas de los miembros de la familia denominada MACCHI-BOU4/ 
ENHACER OF PINOID/NAKED PINS IN YUCCA MUTANTS (MAB4/END/NPY) in-
teraccionan con el gen PINOID (Treml et. al., 2005; Cheng et. al., 2007; Furu-
tani et. al., 2007), en los mutantes mab4 pid se induce la pérdida de los co-
tiledones y se revierte la polaridad en el flujo de auxinas al deslocalizar a 
los PIN de la cara basal, con ello el flujo de auxinas va de la parte central 
del embrión hacia el meristemo apical, acumulando ahí a la fitohormona. 
Esto indica que los productos de la familia MAB4/ENP/NPY junto con PINOID 
están involucrados en la determinación y ubicación apropiada de los PIN. 

Las proteínas PINOID y MAB4 muestran similitud con PHOTOTROPIN y 
NONPHOTOTROPIC HYPOCOTYL 3 (NPH3) respectivamente. PHOTOTROPIN 
es una cinasa de respuesta a la luz azul, que fosforila a NPH3 (Pedmale y Liscum, 
2007). La acción de la cinasa es requerida para que el hipocotilo o futuro tallo, 
adquiera la capacidad de crecimiento hacia la luz y para la adecuada localiza-
ción de los transportadores de auxina. Por lo que si este modelo es correcto en el  
embrión globular, PINOID fosforila a MAB4 que a su vez relocaliza a los 
PIN, el inductor de la fosforilación inicial en el embrión debe ser otro que 
la luz azul, y debe ser un factor interno espacial, lo cual lleva a proponer a  
MONOPTEROS y GNOM como responsables. PINOID ha perdió el dominio que 
PHOT1 usa para interactuar con NPH3, de tal forma que PINOID y MAB4 inte-
raccionan con un mecanismo diferente tal vez a través de una tercera proteína. 
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La señal que genera la auxina es mediada a través de factores de trans-
cripción ARF. Los factores de transcripción ARF están unidos a las proteínas 
represoras IAA, lo que previene que la formación de un homodímero ARF, 
el cual es capaz de unirse a la región reguladora de los genes blanco indu-
cibles por auxina; en la respuesta a la auxina, la proteína IAA es degradada 
por medio de la ubiquitinación/proteosoma, liberando al ARF (Dharmasiri y 
Estelle, 2002; Liscum y Reed, 2002). El gen IAA18 está involucrado en la do-
minancia apical, se expresa en el dominio apical del embrión y es específico 
para el desarrollo de los cotiledones (Ploense et. al., 2009). Una mutación 
dominante del gen IAA18 previene la degradación de esta proteína por in-
ducción de auxina y repercute en que se formen embriones con defectos en 
los cotiledones, que incluyen la formación de un menor o mayor número 
de cotiledones o cotiledones fusionados. Una mutación en el gen ARF5 o  
MONOPTEROS, causa la formación de un solo cotiledón. La doble mutante 
iaa18 monopteros produce embriones sin cotiledones, por lo que se propone 
la existencia de heterodimeros IAA/MONOPTEROS en que la auxina promue-
ve la liberación de ARR5 por degradación inducida de la proteína IAA. La 
proteína ARF7 o NONPHOTOTROPIC HYPOCOTYL 4 (NPH4) es redundante en 
la formación de los cotiledones (Hardtke et. al., 2004). Una vez que se encuen-
tra libre el factor de transcripción ARF5/MONOPTEROS se une al promotor 
de DORNRÖSCHEN, un gen blanco, que promueve la acumulación del mRNA 
DORNRÖSCHEN en los cotiledones. DORNRÖSCHEN codifica a su vez a un fac-
tor de transcripción tipo AP2 y que actúa en forma lineal con MONOPTEROS 
en que este último se encuentra por a arriba en la vía de señalamiento (Cole 
et. al., 2009).

La mutación en los genes TOPLESS que codifican para co-represores, afec-
tan el patrón apical (Long et. al., 2002, 2006), las plántulas de los mutantes 
topless expresan AINTEGUMENTA (ANT) en todo el dominio apical y son inca-
paces de expresar a CUC y STM, lo cual es consistente con la incapacidad de 
restringir la respuesta a la auxina a las regiones periféricas del embrión. La 
expresión de ANT en todo el meristemo apical genera la pérdida completa de 
los cotiledones o del meristemo, o bien, los cotiledones adquieren la forma 
de copa, con la pérdida en la expresión de CUC y STM que concuerda con la 
falta de restricción de la zona de influencia de la auxina externa al meriste-
mo. Las proteínas IAA, poseen un dominio ETR que permite la unión a la fa-
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milia de proteínas co-represoras TOPLESS (Szemenyei et. al., 2008), por ello el 
mutante topless es incapaz unirse y degradar a las proteínas IAA, implicando 
que no se pueda liberar el factor ARF5 y se bloquee el efecto de la auxina.

La mutación bobber causa la expansión de la zona de expresión de los 
genes marcadores del meristemo apical (Jurkuta et. al., 2009), a costa de  
los cotiledones e impide que el embrión pase de la fase globular a la 
de corazón. Este mutante pierde la expresión de marcadores del pri-
mordio como AINTEGUMENTA lo que causa una expresión ectópica de  
SHOOTMERISTEMLESS, el efecto de la mutación no se rescata eliminando a 
STM de la zona que deberían ser los cotiledones, en el mutante bobber no se 
da una disminución en la cantidad de auxina en la parte media del ápice, 
encontrándose que las concentraciones son uniformes al resto del ápice, 
esto indica que es necesario un gradiente de auxina y no la cantidad absolu-
ta de esta fitohormona la que determina el efecto en la inducción de los co-
tiledones. El gen BOBBER codifica para una proteína de bajo peso molecular y 
es homologa a las proteínas NUDC de Aspergillus y presenta una función de 
chaperona in vitro (Jurkuta et. al., 2009; Perez et. al., 2009), por lo que su fun-
ción está relacionada a la de ser una chaperona de proteínas involucradas 
en el transporte polar de auxinas. Esto concuerda con la observación de que 
una gran cantidad de auxina es transportada por la protodermis en el em-
brión globular, generando un circuito en el flujo de auxina en la periferia  del 
embrión y por ello mutaciones que afecten la formación de la protodermis 
presentan defectos en la inducción o formación de los cotiledones.

Dos receptores redundantes tipo cinasa están involucrados en la forma-
ción de los cotiledones, estos son RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 1 (RPK1) 
y TOADSTOOL2 (TOAD2; Nodine et. al., 2007; Nodine y Tax, 2008). La doble 
mutante rpk1 toad2 produce la pérdida de los cotiledones y son incapaces de 
expresar a ANT en la frontera de los futuros cotiledones pero pueden expre-
sar STM. Además el mutante tiene defectos en el desarrollo de la epidermis, 
es incapaz de generar concentraciones altas de auxina en la región de los 
cotiledones por falta de la conducción polar de la fitohormona, debido al 
no existir la especificidad de la capa protodérmica, en que se está afectado 
la expresión de genes de la familia HDZIP clase IV, ATML1 y PROTODERMAL 
FACTOR 2 (Abe et. al., 2003).



Capítulo V. 
Fronteras de fronteras en  

el meristemo apical



UAM-Iztapalapa

Aspectos moleculares del desarrollo de las angiospermas: Embriogénesis y origen de los sistemas tisulares

64

En el límite o parte externa del meristemo apical se expresa el gen CUC 
mientras que el resto del meristemo está dominado por la expresión de 
STM; otros genes que se observan en el límite del meristemo son UNUSUAL 
FLORAL ORGAN el cual delimita la expresión de CLV3 (Long y Barton, 1998). 
De forma tal que CUC en Arabidopsis y NO APICAL MERISTEM en Petunia son 
los genes que se expresan en el límite del meristemo, y se requieren para 
establecer y mantener la frontera del meristemo apical o en su momento a 
los cotiledones (Souer et. al., 1996). CUC1, CUC2 y CUC3 son necesarios para 
mantener la expresión de los genes de la zona central del meristemo en 
el embrión globular (Fig. 10 y 13; Takada et. al., 2001; Vroemen et. al., 2003; 
Hibara et. al., 2006) y estos tres genes actúan redundantemente entre ellos. 
CUC al igual que NO APICAL MERISTEM genera un factor de transcripción 
específico de plantas, que posee un dominio conservado NAC en su amino 
terminal (Olson et. al., 2005).

 Figura 13. Participación de los genes CUPSHAPED COTYLEDON, KNOX y las auxi-
nas en el establecimiento del patrón apical del embrión de Arabidopsis. A, esquema 
de un embrión globular en la parte izquierda se muestra la frontera entre los dos 
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cotiledones y la región meristemática, en la derecha se muestra un corte en que 
la región en donde se especifica las regiones diferenciales de crecimiento. En la 
frontera se expresan los genes SHOOTMERISTEMLESS (STM), KNAT6 y CUPSHAPED 
COTYLEDON (CUC). Las fronteras establecen una zona de dominio (zona translucida 
amarilla del esquema en la derecha) que limita la expresión de AINTEGUMENTA 
en la zona verde. Diferencias en crecimiento son requeridas para que la zona de 
los cotiledones crezcan y den la forma característica del embrión corazón. Cuando 
existen defectos en CUC o STM o KNAT6 se pierde la zona de no crecimiento entre 
ambos cotiledones y se genera una estructura en forma de copa. En contraste, la 
expresión ectópica de CUC provoca la desaparición de los cotiledones. B, embrión 
en forma de corazón a torpedo temprano en que se muestra el crecimiento de los 
cotiledones, en donde la concentración de auxina aumenta debido al transporte 
polar de la misma (flechas verdes) que la concentra en estas estructuras. Esquema 
modificado de Barton, 2010. 

Bordeando en la parte externa a esta zona límite del meristemo apical, do-
mina la expresión de CUC, KNAT6 y STM, y se encuentra una franja de célu-
las que expresan al gen AINTEGUMENTA (Fig. 13) que marca la frontera con 
los futuros cotiledones (Long y Barton, 1998; Takada et. al., 2001; Vroemen et. 
al., 2003; Hibara et. al., 2006; Jurkuta et. al., 2009).

Durante el desarrollo, CUC se expresa en toda la zona meristemática, 
conforme transcurre el desarrollo, la zona de dominio de CUC es desplazada 
hacia el límite del meristemo, en esta franja fronteriza se produce un decre-
mento en el tiempo de división y expansión celular. No se conoce qué indu-
ce que CUC sea desplazado a la frontera, pero esta disposición es requerida 
para establecer el límite entre las células madre totipotenciales a diferencia 
de las células que están adquiriendo un compromiso en la formación de 
los órganos laterales e impedir el crecimiento en la región intercotiledonar 
(Paucelle et. al., 2007; Sieber et. al., 2007). Al igual que WUSCHEL, CUC requie-
re un dominio SWI/SNF para su expresión (Kwon et. al., 2006). Existen cuatro 
proteínas con dominio SWI/SNF en Arabidopsis y dos de ellas SPLAYED y 
AtBRM son necesariasen la embriogenesis. AtBRM está involucrada en in-
crementar la transcripción de CUC1 a 3, mientras que SPLAYED es requerida 
principalmente para sobrerregular a CUC2, se desconoce si esta interacción 
es directa o a través de otros actores (Fig. 10).
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La acumulación del mRNA de CUC se debe a la sobre activación a través 
del promotor del gen CUC y en parte a la actividad del miRNA164 (los que 
se encuentran codificados en los genes MIRNA164a, 164b y 164c), los cuales 
restringen la expresión de CUC1 y CUC2 a la franja fronteriza del meristemo 
(Fig 10; Laufs et. al., 2004; Mallory et. al., 2004; Sieber et. al., 2007). 

Además, los genes KNOX, KNAT6 y STM se encuentran involucrados en 
la formación de la franja fronteriza en conjunto con CUC (Aida et. al., 2004; 
Long y Barton, 1998; Takada et. al., 2001). STM y KNAT6 poseen funciones 
redundantes entre sí y la función de KNAT6 se observa cuando se genera 
una mutante shootmeristemless. Los mutantes stm knat6 presentan cotile-
dones fusionados en forma similar a los que se dan en la mutante cuc. Las 
proteínas KNAT6 al igual que las proteínas KNOX, son requeridas para la 
separación de los cotiledones (Belles-Boix et. al., 2006). Las proteínas KNOX 
forman heterodímeros con BEL1-like homeodomain proteins (BLH) para 
regular la transcripción (Cole et. al., 2006). Los genes BLH de Arabidopsis,  
ARABIDOPSIS HOMEOBOX1 (ATH1), PENNYWISE y POUNDFOOLISH funcionan 
en forma redundante, y la triple mutación en ellos repercute en la pérdida 
del meristemo (Rutjens et. al., 2009), pero se presenta una pequeña fusión 
entre los cotiledones, indicando que existe otros BLH que cooperan con las 
proteínas KNOX en la franja fronteriza de separación de los cotiledones. ATH1 
es necesario para la formación de la franja fronteriza, la separación de los 
cotiledones y la polaridad adaxial- abaxial (Gómez-Mena y Sablowski, 2008).

Los mutantes wuschel al igual que los mutantes cuc y stm no forman el 
meristemo apical de tallo. En wuschel el meristemo se forma más lejos que 
en los mutantes stm, con un mayor número de células en wuschel que en los 
mutantes stm o cuc. Doble mutantes muestran que el efecto de WUSCHEL y 
SHOOTMERISTEMLESS es aditivo y afectan a dos procesos complementarios 
pero diferentes, que actúan en tiempos diferentes del desarrollo, debido a 
que WUSCHEL se expresa antes en desarrollo que SHOOTMERISTEMLESS y 
KNAT6 (Lenhard et. al., 2002; Mayer et. al., 1998) en que WUSCHEL se expresa 
en las células apicales internas del proembrión de 16 células (Mayer et. al., 
1998). El establecimiento de un grupo de células que expresan a WUSCHEL 
promueve la generación de una región con actividad de citocininas, sin que 
el dominio de WUSCHEL se induzca inicialmente por esta fitohormona (Mü-
ller y Sheen, 2008). 



Capítulo VI. 
Especificación del tejido vascular
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Debido a su carácter sésil, las plantas poseen un poder de regeneración y 
modificación de su estructura corporal, proceso que se da en estapas pos-
teriores a la embriogénesis, adaptando su crecimiento y desarrollo en res-
puesta a las condiciones ambientales del momento, a este fenómeno se le 
denomina plasticidad y se basa en la conservación de células madre o fun-
damentales que se encuentran en los meristemos. Una célula madre por 
definición se caracteriza por una división celular, generando dos células hi-
jas más pequeñas, cuando ambas células mantienen la totipotencialidad, el 
meristemo se incrementa en tamaño; para mantener el tamaño del meris-
temo, una de las células hijas con su totipotencialidad permanece mientras 
que la otra célula hija es desplaza hacia la frontera, donde inicia el compro-
miso para diferenciarse, lo cual es inducido por señales tanto intrínsecas 
como extrínsecas. El “estatus” totipotencial de las células madre se mantie-
ne en microambientes especiales denominados “nichos celulares totipotecia-
les o madre” o “stem cell niches” (Spradling et. al., 2001). Las células localizadas 
en el nicho envían señales que tienen una acción a corta distancia, lo cual es 
requerido para la manutención de las condiciones propias del nicho. 

Las plantas adultas continúan creciendo en dirección apical y en forma 
lateral, formando nuevas células y órganos a través de los nichos de cé-
lulas totipoteciales. La división celular que promueve este crecimiento se 
encuentra en los meristemos, dominios especializados que mantienen ac-
tivamente la división celular de las células indiferenciadas. El meristemo 
provee un microambiente que protege a las células madre totipotenciales 
y actúa como un lugar central para el crecimiento y el desarrollo (Scheres, 
2007). El número de células madre de los meristemos apical de tallo y de raíz 
están estrechamente regulado por un balance entre el número de divisiones 
y el compromiso celular. 

La actividad del procambium aparece inicialmente durante la germina-
ción, en el tejido vascular de la raíz embrionaria, en el hipocotilo y los cotile-
dones diferenciados; el procambium proviene de un tejido pre-establecido. 
La especificación de este tipo de células meristemáticas se da en el desarro-
llo del embrión en la fase de embrión globular, en donde las células centrales 
se comprometen con este tipo celular (Fig. 15A). Posterior a su especificación 
o compromiso, estas células se dividen en planos específicos y se alargan en 
una forma coordinada entre ellas, aumentando el número de células inicia-
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les y adquieren su distribución anatómica característica formando una capa 
o banda de células en el embrión en desarrollo (Yoshida et. al., 2014). A partir 
de este grupo de células madre por divisiones consecutivas se establecen los 
precursores de floema y del xilema en lados opuestos de la capa de células 
meristemáticas o procambiales (Fig. 16; Mähönen et. al., 2000).

En las plantas vasculares, en adición a las células totipotenciales en SAM 
y RAM, existe un grupo de células meristemáticas con capacidad pluripo-
tencial aunque restringida a la formación del sistema tisular vascular, que 
se encuentran en el procambium/cambium, que originarán al xilema y al 
floema que conforma el sistema tisular vascular. El tejido vascular propor-
ciona una fuerza física al cuerpo de la planta, así como transporte de agua, 
macro- y micronutrimentos y sustancias elaboradas, además de la movili-
zación de fitohormonas y de otras señales que son requeridas para el creci-
miento coordinado del organismo y para su desarrollo. El xilema es el tejido 
responsable de transportar agua y nutrimentos desde la raíz al resto de la 
planta, mientras que el floema es la ruta para la distribución de los produc-
tos derivados de la fotosíntesis y otros productos elaborados o sintetizados 
en los órganos aéreos, entre ellos varias moléculas que sirven de señala-
miento. Las células pluripotenciales del procambium y del cambium vas-
cular generan a ambos tejidos de conducción, además de tejido de sostén 
que los acompaña como son el parénquima y fibras asociados a los vasos 
vasculares (Eames y MacDaniels, 1947; Esau, 1965).

Las gimnospermas y muchas dicotiledóneas se encuentran bajo dos fa-
ses distintas de crecimiento y desarrollo (Eames y MacDaniels, 1947; Esau, 
1965); éstas son: el crecimiento primario, en el cual se incrementa la bio-
masa del organismo en dirección apical; y el crecimiento secundario que se 
realiza en dirección lateral. Durante el crecimiento primario, se diferencia 
el xilema y el floema a partir del tejido meristemático vascular denomina-
do procambium, una vez que el tejido vascular primario es establecido, el 
cambium es generado a partir del procambium con una reorientación en  
el plano de división celular, así las células vecinas del tallo y la raíz se com-
prometen en el crecimiento secundario o en grosor. Se ha observado que  
la proliferación celular en el cambium es más activa que en el procambium 
(Eames y MacDaniels, 1947; Esau, 1965). El incremento en la cantidad de 
tejido vascular por efecto del cambium es una de las características que 
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distingue a las dicotiledóneas maderables y las gimnospermas de las mono-
cotiledóneas. En la mayoría de las monocotiledóneas, todas las células del 
procambium se diferencian en tejido vascular durante el crecimiento pri-
mario, y por ende, no puede formarse cambium vascular para un crecimien-
to secundario (Esau, 1965). Se considera que el procambium y el cambium 
provienen del mismo grupo celular mersitematico, pero que se establecen 
en dos etapas diferentes del desarrollo. 

La división celular y el compromiso en el cambium permite el engro-
samiento de los tallos y de las raíces, lo que incrementa la biomasa del 
organismo. El crecimiento secundario ocurre masivamente en las plantas 
maderables. Sin embargo el crecimiento secundario se observa también en 
plantas herbáceas, y resulta en la organización tisular muy semejante a los 
árboles, esto ha permitido que Arabidopsis sea un modelo adecuado para el 
estudio del crecimiento secundario. La raíz de esta especie es un excelente 
modelo para el estudio del desarrollo del tejido vascular relacionado al cre-
cimiento primario y secundario (Mähönen et. al., 2000; 2006; Matsumoto-Ki-
tano et. al., 2008; Carlsbecker et. al., 2010).

Se ha establecido la participación de varios genes marcadores en las di-
ferentes etapas en la formación del sistema tisular vascular y la regulación 
de las células madre vasculares, los cuales actúan durante la: 

a.- determinación de la posición del preprocambium

b.- especificación del tejido vascular 

c.- formación del tejido vascular

d.- elementos que afectan la continuidad de los haces vasculares  
y/o venas

e.- formación y/o manutención del procambium/cambium

En la embriogénesis se inicia el establecimiento de las células madre de 
tipo vascular y con ello se especifica a los precursores del procambio a los 
que se ha denominado pre-procambium, proceso que se ha caracterizado 
en Arabidospis. En el estado de embrión globular temprano, las células in-
ternas se dividen en distintas capas concéntricas dando origen a las células 
meristemáticas del tejido fundamental (o de crecimiento) y a las células ini-
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ciales precursoras del tejido vascular o pre-procambium (Fig. 15A, Mansfield 
y Briarty, 1991; Lau et. al., 2010). En el embrión globular tardío, cuatro células 
de la parte interna se dividen periclinalmente dando lugar al periciclo y a 
las células madres vasculares. En la transición del estado globular a corazón 
y posteriormente a torpedo, el número de filas de células más interna se 
incrementa por divisiones periclinales generando el procambium, resultan-
do en un patrón de distribución radial que se encuentra en la raíz primaria 
post-embrionaria (Scheres et. al., 1994; Mähönen et. al., 2000). Simultánea-
mente una red de células madres meristemáticas vasculares surgen en los 
cotiledones del embrión torpedo; generando así una estructura continua 
de células procambiales que se extiende en el eje apical-basal sin que se 
exhiba ninguna otra característica en el embrión maduro, sin embargo,  
se han detectado varios marcadores moleculares de tejido específicos en 
estas etapas, indicando que la decisión o compromiso celular se realiza du-
rante la embriogénesis (Bonke et. al., 2003; Mähönen et. al., 2006).

En el establecimiento o determinación del patrón radial, en que se definen 
las células precursoras o del procambium se encuentran varios genes invo-
lucrados (Jenik et. al., 2007), un par de genes que codifican para los receptores 
tipo cinasa LRR; RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE1 (RPK1) y TOADSTOOL2 
(TOAD2) son los responsables en la determinación de la posición del pro-
cambium durante la embriogénesis temprana (Tabla 1; Nodine et. al., 2007). 
Ambos genes inician su expresión en el estado globular temprano, lo cual 
se demuestra porque el desarrollo embrionario se detiene en los doble mu-
tantes rpk1 y rpk2; y en el embrión de los mutantes rpk1 toad2, la expresión 
de los marcadores genéticos del tejido vascular se extiende más allá de las 
células del procambium hacia las células iniciales del tejido fundamental 
y la protodermis, en que la expresión de los marcadores de los dos últimos 
tejidos se ven severamente disminuidos, indicando que estos dos receptores 
tipo cinasa LRR regulan la posición del procambium en el embrión (Nodine 
et. al., 2007). 
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Figura 14. Regulación y especificación del tejido vascular. A, Regulación hormonal 
en la determinación y especificación del tejido vascular; en el desarrollo embrio-
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nario se da la especificación de las células precursoras del procambium, la proli-
feración y compromiso es un proceso que se da después de la germinación. B, Red 
génica en el control de la actividad de las células madre del tejido vascular; en el 
embrión se especifican las células precursoras del tejido vascular, la diferenciación 
se da en un evento postgerminativo (El nombre de los genes se encuentran en la 
Tabla 2). Esquema modificado de Miyashima et. al., 2013.

Un progreso significativo se ha realizado en el conocimiento del estableci-
miento, desarrollo y crecimiento del tejido vascular en relación al papel que 
juegan las fitohormonas. Varias hormonas, tales como la auxina, citocini-
na, giberelinas, etileno, brasinoesteroides y estrigolactona están implicadas 
en la regulación de varios aspectos de la morfogénesis vascular (Fig. 14A; 
Tuominen et. al., 1997; Scarpela et. al., 2006; Nilsson et. al., 2008; Matsumo-
to-Kitano et. al., 2008; Ibañes et. al., 2009; Mauriat y Moritz, 2009). Estudios 
genéticos en Arabidopsis, Populus y cultivos celulares de Zinnia han permi-
tido establecer los mecanismos subyacentes a las fitohormonas en el desa-
rrollo vascular (Ohashi-Ito et. al., 2002; Schrader et. al., 2004; Mähönen et. al., 
2006; Scarpella et. al., 2006). Además se han identificado varios factores de 
transcripción involucrados en la diferenciación y compromiso celular, indi-
cando que existen programas de regulación conservados ente las diferentes 
pozas de células madre de la planta (Fig. 14B, Tabla 2; Sablowski, 2011). 

La participación de la auxina es fundamental en la iniciación de las cé-
lulas madres del tejido vascular (Reinhardt, 2003). Esta fitohormona está re-
lacionada con la especificación del procambium, y el sitio de mayor acumu-
lación de auxina se da en la parte central del embrión pre-globular, lo que 
precede al compromiso de ese grupo de células como células procambiales. 
El factor de transcripción de respuesta a auxina, MONOPTEROS (MP)/AUXIN 
RESPONSE FACTOR5 (ARF5) juega un papel crítico en la especificación de las 
células madres vasculares (Hardtke y Berleth, 1998). Durante el desarrollo 
del embrión, MP se expresa en las células procambiales del embrión y su 
expresión es rápidamente regulada positivamente por la auxina (Fig. 8A y 
15B) y por ello el trasporte polar de auxina es necesario. Durante la embrio-
génesis, las proteínas de eflujo de auxina PINFORMED 1 (PIN1) se encuentran 
polarizadas en la cara interna de las células del proembrión antes de que se 
comprometan a ser el procambium (Fig. 15A; Friml, 2003). La expresión de 
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PIN1 se reduce dramáticamente en el mutante con pérdida de función de 
mp, sugiriendo que MP regula la transcripción de los PIN1 (Fig. 15B; Wenzel 
et. al., 2007).

Las señales mediadas por los factores de transcripción dependientes 
de auxinas MONOPTEROS/AUXIN RESPONSE FACTORS 5 (MP/ARF5) son fun-
damentales para la síntesis in situ, acumulación y transporte polar de la 
auxina, y con ello, el sitio de una máxima acumulación que establece el 
procambium (Berleth y Jürgens, 1993, Hardtke et. al., 1998). Entre los genes 
blancos de MONOPTEROS, se encuentra el gen que codifica para el factor de 
transcripción TARGET OF MONOPTEROS (TMO5) que es el primero que se ex-
presa en el procambium, este es un factor de transcripción tipo bHLH (una 
estructura básica hélice-asa-hélice, basic helix-loop-helix), y se encuentra 
restringido a las células precursoras del xilema en la región apical de la raíz 
embrionaria (Schlereth et. al., 2010; De Rybel et. al., 2013). En el embrión se 
dan una serie de divisiones celulares periclinales del procambium que son 
dependientes de un dímero proteico formado entre TMO5 (o su homologo 
T5L1) y otro factor bHLH denominado LHW (LONESOME HIGHWAY) o su ho-
mologo LL1 (Fig. 3; De Rybel et. al., 2013; Ohashi-Ito et. al., 2013a, 2013b).

Tan pronto se activa MP/ARF5 en la zona central del embrión (Fig. 8A 
y 15), se determina el sitio del pre-procambium, la cantidad de auxina in 
situ se aumenta debido a que se establece el transporte polar de auxina, lo 
que genera un flujo definido de la fitohormona y se da el proceso conocido 
como canalización de la auxina, de forma similar a la formación de la vena-
ción de las hojas, en donde se establece un transporte polar unidireccional 
de la hormona mediante el reclutamiento de células adyacentes, en donde  
MP/ARF5 regula a los genes PIN y al gen ATHB8 , otro miembro de la familia 
clase III HDZIP. ATHB8 es un gen que es necesario para estabilizar la expresión 
de los genes PIN en regiones o bandas celulares estrechas que determinarán  
la identidad celular del procambium dentro de los futuros haces vasculares. 
A su vez ATHB8 activa a ACL5 (ACAULIS5) gen importante en la producción  
de termoespermina, la cual atenúa la diferenciación del xilema en una  
vía de retroalimentación negativa en que están involucrados otros factores 
de la familia HDZIPIII (Fig. 8; Milhinhos et. al., 2013; Baima et. al., 2014).
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Una interacción negativa entre la auxina y la citocinina es importante 
para la formación del procambium (Bishopp et. al., 2011). El gen ARABIDOPSIS 
HISTIDINE KINASE (AHK2, AHK3, AHK4/WOL/CRE1) que codifica para compo-
nentes de la transducción de señales, se encuentra involucrado en la divi-
sión periclinal en el procambium (Mähönen et. al., 2000, 2006). La reducción 
de la señal de citocininas altera la polaridad subcellular de los transporta-
dores de eflujo (salida) PINFORMED 1 (PIN1), PIN3 y PIN7 que se expresan en 
el procambium y en el floema a lo largo de donde es transportada simplasti-
camente la citocinina (Bishopp et. al., 2011). El transporte lateral de la auxina 
mediada por los PIN, genera un máximo de auxina en el polo xilemático (Bi-
shopp et. al., 2011), el cual está alineado inicialmente con la posición de los 
dos cotiledones (Help et. al., 2011; De Rybel et. al., 2014). En el procambium, 
la señal de auxina promueve la expresión de una proteína histidin-pseudo-
fosfotransferencia (AHP6), el gen es potenciado por MP/ARF5 o por el dímero 
LWH-T5L1 (Fig. 14B; Ohashi-Ito et. al., 2014).

La señal de citocinina inhibe la formación del protoxilema (Bishopp et. al. 
2011; Mähönen et. al., 2006), en el procambium la señal de citocinina es regu-
lada negativamente por la expresión de AHP6. La interacción de otro factor  
de transcripción PHB (PHABULOSA) que pertenece a la familia de factores de 
transcripción HDZIPIII (CLASS III HOMEODOMAIN-LEUCINE ZIPPER) reprime 
a su vez la expresión de AHP6 (Ilegems et. al., 2010; Carlsbecker et. al., 2010) 
con lo que se logra mantener una cantidad de citocinina necesaria para con-
servar la identidad del procambium y poder diferenciar al floema en una 
etapa posterior. Existe una conexión entre el módulo MP-TMO5/LHW que 
activan directamente a LOG4, el gen esta relacionado a una enzima clave en 
el control en la vía de síntesis de la citocinina. Indicando que la citocinina es 
una señal no-celular autónoma (non-cell autonomous) que induce división 
celular fuera del polo xilemático dominado por la expresión de TMO5/LHW. 
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Figura 15. Iniciación y formación de las células procambiales. La iniciación y for-
mación del procambium se debe a una vía de retroalimentación positiva de au-
xina. A, esquema que representa el estado embrionario globular y de corazón de 
Arabidopsis, en él se muestran de izquierda a derecha, la especificación celular, 
la polaridad de los transportadores de eflujo PIN, y el dominio de expresión de  
MONOPTEROS. B, regulación de la vía mediada por la auxina en la iniciación del teji-
do vascular. Ver en la Tabla 2 los nombres de los genes que en el presente esquema 
se muestran sus siglas. Esquema modificado de Miyashima et. al., 2013.



Capítulo VII. 
Iniciación y actividad del procambium 

vascular durante la germinación al  
establecimiento de la plántula
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El desarrollo del embrión pasa por tres fases una vez se ha fecundado el hue-
vo o cigoto; la fase de diferenciación, etapa que hemos estado describiendo, 
la cual concluye con el establecimiento de los diferentes nichos de células 
madre totipotencial que se requieren para establecer los tres sistemas ti-
sulares y con ello la conformación de la plántula una vez ha germinado el 
embrión (Fig. 16). Las etapas subsecuentes una vez que se han establecido 
los diferentes dominios en el embrión corazón/torpedo, son las de creci-
miento o expansión del embrión torpedo hasta que adquiera el tamaño final 
de los cotiledón(es), para entrar en la última fase denominada de madura-
ción, en la que se acumulan las sustancias de reserva exclusivamente en los 
cotiledones como en la leguminosas, o en los cotiledones y el endospermo 
como en dicotiledóneas del género Ipomoea (Díaz-Pontones et. al., 2009) o 
en el escutelo/endospermo como es el caso de los cereales. Dependiendo 
de la especie, las semillas pueden germinar inmediatamente, como las se-
millas recalcitrantes del encino (Díaz-Pontones y Reyes-Jaramillo, 2012) o 
bien como las semillas ortodoxas que entran en un periodo de desecación, 
para almacenarse temporalmente en el suelo y germinar una vez que las 
condiciones ambientales sean adecuadas. Se encuentra un tercer grupo de 
semillas con capacidades de germinación intermedio entre estos grupos  
de semillas, al que se le ha denominado semillas intermedias.

Tabla 2. Genes, proteínas y fitohornomas

Determinación de la posición del pre-procambium

o RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE1 (RPK1)

• TOADSTOOL2 (TOAD2)  
Receptores tipo cinasa LRR, determinan la posición del procambium en 
el embrión de Arabidopasis. 
(Nodine et. al., 2007).

Especificación del Tejido Vascular:

o Factores ARF

• MONOPTEROS (MP) 
Factor de transcripción de respuesta a auxina, espcificación de las célu-
las madre vasculares, pre-procambium. 
(Hardtke y Berleth, 1998; Scarpella et. al.,2006; Donner et. al., 2009).
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o HDZIPIII

• ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX 8 (ATHB8): 
miembro de la familia de genes HDZIPIII, factor de transcripción con un 
homodominio- ziper de leucina, formación del xilema, blanco de  
miRNA165/166. 
(Baima et. al., 2001; Carlsbecker et. al., 2010; Donner et. al., 2009; Hardtke & 
Berleth, 1998; Scarpella et. al., 2006).

• PHABULOSA (PHB) 
Miembro de la familia de genes HDZIPIII, factor de transcripción con un 
homodominio-ziper de leucina, participa en la formación vascular, es 
blanco de los microRNA165/166. 
(Carlsbecker et. al., 2010).

• PHAVOLUTA (PHV) 
Miembro de la familia de genes HDZIPIII, factor de transcripción con un 
homodominio-ziper de leucina, participa en la formación vascular, es 
blanco de los microRNA165/166. 
Carlsbecker et. al., 2010).

• REVOLUTA (REV)  
Miembro de la familia de genes HDZIPIII, factor de transcripción con un 
homodominio- ziper de leucina, participa en la formación de fibras inter-
fasciculares, es blanco de los microRNA165/166.  
(Carlsbecker et. al., 2010).

• CORONA (CNA) 
Miembro de la familia de genes HDZIPIII, factor de transcripción con un 
homodominio- ziper de leucina, participa en la formación vascular, es 
blanco de los microRNA165/166. 
(Carlsbecker et. al., 2010).

o Transportadores de Eflujo de Auxina

• PINFORMED 1 (PIN1) 
Transportador de eflujo de auxinas, iniciación de las células madre  
vasculares. 
(Hardtke y Berleth, 1998; Scarpella et. al., 2006; Donner et. al., 2009).

o KANADI (KAN) 
Proteína de la familia GARP, factor de transcripción con funciones antagónicas 
a los miembros de la familia HDZIPIII. 
(Emery et. al., 2003; Ilegems et. al., 2010).
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Formación del Tejido Vascular

o VASCULAR-RELATED NAC-DOMAIN 6/7 
Factores de transcripción tipo NAC, participa en la formación de los vasos. 
(Kubo et. al., 2005).

o SCARFACE (SFC)  
Proteína ARF-GAP para el reciclamiento de los PIN, afecta el crecimiento de las 
venas. (Deyholos et. al., 2000; Koizumi et. al., 2005; Sieburth et. al., 2006)

o ALTERED PHLOEM DEVELOPMENT (APL)  
Factores de transcripción tipo coiled-coil tipo MYB, diferenciación del floema. 
(Bonke et. al., 2003)

Elementos que afectan la continuidad de los haces vasculares o venas

o Xylogen (XYP1/2)  
Proteoglucano, afecta la continuidad de la red de elementos traqueidales. 
(Motose et. al., 2004

o OCTOPUS (OPS)  
Proteína membranal que afecta la continuidad del floema. 
(Truernit et. al., 2012).

Factores que participan en la formación de la Endodermis

o Factores de transcripción tipo GRAS

• SHORT ROOT (SHR)

• SCARECROW (SCR)  
Factores de transcripción tipo GRAS, participan en la especificación de la 
endodermis, regulan/producen los microRNA165/166 en raíz. 
(Carlsbecker et. al., 2010).

Formación o Manutención del Procambium y/o Cambium

o Factores de Transcripción

• WUSCHEL-like HOMEOBOX 4 (WOX4) 
Factor de transcripción con una caja homobox o homeótica, manuten-
ción de las células madre del pro- o cambium vascular.  
(Hirakawa et. al., 2010; Suer et. al., 2011).

• ARK1/2 class I KNOTTED1-like homeobox (KNOX)  
Factor de transcripción perteniciente a la familia KNOX, proliferación 
celular en el cambium.

• HIGH CAMBIAL ACTIVITY 2 (HCA2)  
Factor de transcrición tipo Dof, particpa en la proliferación celular y la 
formación del floema a partir del cambium. (Guo et. al., 2009).
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o Proteínas y Péptidos Señal

• Pta LBD 1 LBD/ASL 
Familia de proteínas para la proliferación celular en el cambium. 
(Du et. al., 2009; Groover et. al., 2006)

• CLAVATA3/ESR-related 41/44 (CLE41/44)  
Péptido de la familia CLE. Ligando que permite la manutención de la 
células procambiales. (Hirakawa et. al., 2008; Whilord et. al., 2008).

o Receptores

• PHLOEM INTERCALATED WITH XYLEM (PXY)/TDIF RECEPTOR (TDR) 
Receptor tipo cinasa LRR, específico para péptidos CLE, manutención del 
procambium. (Fisher y Turner, 2007; Hirakawa et. al., 2008).

• MORE LATERAL GROWTH 1 (MOL1) 

• REDUCED IN LATERAL GROWTH 1 (RUL1) 
Receptores tipo cinasa LRR, regulación de la proliferación celular en el 
cambium interfascicular. (Agusti et. al., 2011)

o Fitohormonas

• Citocinina

-CYTOKININ RESPONSE 1(CRE1)/WOODEN LEG (WOL)/ARABIDOPSIS 
HISTIDINE KINASE (AHK)  
Histidin cinasa, receptor de citocininas, manutención de las céluas ma-
dre en el procambium/cambium por inhibicipon de la diferenciación del 
xilema. (Mähönen et. al., 2000).

-AHP6  
Proteína de pseudo-fosfotransferencia en la señal de citocininas, especi-
ficación del xilema. (Mähönen et. al., 2006).

-ARR1, 10 y 12 Tipo B ARRs  
Participantes en la vía de señalización inducida por citocinina, inhiben la 
diferenciación del procambium a xilema. 
(Argyros et. al., 2008; Hutchison et. al., 2006; Ishida et. al., 2008;  
Yokoyama et. al., 2007).

• Brasinoesteroides

-ISOPENTENYLTRANSFERASE (IPT) 
Enzima de la biosíntesis de citocinina, promueve la actividad del cam-
bium. (Matsumoto-Kitano et. al., 2008).

-BRI1, BRL1-3  
Receptor tipo cinasa LRR para los brasinoesteroides, promueve el de-
sarrollo de xilema. (Cano-Delgado et. al., 2004; Nakamura et. al., 2006; 
Yamamoto et. al., 2001, 2007)
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• Giberelinas

-GIBBERELLIN 20-OXIDASE y GIBBERELLIN 3-OXIDASE 
Biosíntesis de giberelinas, promueve la actividad del pro/cambium, la 
formación de fibras xilemáticas. (Israelsson et. al., 2005).

-GIBBERELLIN 3-oxidase y GIBBERELLIN 20-OXIDASE  
Biosíntesis de giberelinas, promueven la actividad del cambium y la  
formación de fibras del xilema. (Israelsson et. al., 2005).

• Jasmónico

-JASMONATE ZIM-DOMAIN (JAZ)  
7 a 10 proteínas en la vía de señalamiento inducidas por jasmónico,  
proteínas con un dominio ZIP, receptores de jasmónico, reprimen la  
actividad del cambium por la inhibición de MYC2. 
(Chini et. al., 2007; Sehr et. al., 2010; Thines et. al., 2007)

-CORONATINE INSENSITIVE1 (COI1) 
Proteína con una caja F (F-box) en la vía de señalamiento del jasmónico, 
receptor de jasmónico. 
(Chini et. al., 2007; Sehr et. al., 2010; Thines et. al., 2007).

-MYC2  
Factor de transcripcipon inducido por jasmónico, promueve la actividad 
cambial. (Chini et. al., 2007; Sehr et. al., 2010; Thines et. al., 2007).

• Etileno

-ERF104 ETHYLENE RESPONSE FACTOR  
Factor que promueve la iniciación del cambium interfascicular. 
(Bethke et. al., 2009).

Tabla modificada de Miyashima et. al., 2013.

Durante la fase de germinación, se reestablece el metabolismo y se incia la 
diferenciación de los tejidos, manteniendo los nichos celulares establecidos 
durante la embriogenesis. Durante la diferenciación el pre-procambium da 
origen al procambium, para la manutención de las células meristematicas 
se establece la expresión del gen WOX4. El módulo que induce la expre-
sión de este gen en el procambium pertenece al grupo CLE/PXY/WOX. En 
Arabidopsis, el grupo de genes CLAVATA3/ESR-RELATED (CLE), CLE41 y CLE44 
producen un péptido que difunde desde la cara del dominio del floema e in-
teracciona con un receptor de membrana de las células meristemáticas pro-
cambiales, PXY (PHLOEM INTERCALATED WITH XYLEM), también conocido 
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como TDIF RECEPTOR (TDR; Ito et. al., 2006; Fisher et. al., 2007; Hirakawa et. 
al., 2008, 2010), genera una cascada de señales que provocan la proliferación 
celular y reprimen la diferenciación de estas células hacia elementos tra-
queidales a través de un efector positivo del factor de transcripción WOX4 
(y su homólogo WOX14), más que una identidad inicial de tipo procambial, 
este gen es inducible por auxina (Fig. 14B).

Figura 16. Desarrollo embrionario y la especificación de los tejidos. El esquema 
muestra el desarrollo del embrión y la especificación de los dominios celulares: 
apical vs basal, el establecimiento con ello del eje apical basal; el paso de simetría 
radial del embrión globular al embrión corazón, el establecimiento de subdominios 
central, y del subdominio adaxia/abaxial y con ello la formación de los meristemo 
apical y los cotiledones; en un embrión torpedo se pueda encontrar las células fun-
dadoras o madre que darán la organogénesis posterior. Esquema modificado de 
Möller Weijers, 2009.

Por otra parte, doce genes ERF (ETHYLENE RESPONSE FACTORS) codifican 
para factores de transcripción miembros de la familia ERF/AP2 que promue-
ven la actividad del procambium independiente de PXY. Dos péptidos per-
tenecientes a la familia de péptidos ricos en cisteína, EPFL4 (EPIDERMAL 
PATTERNING FACTOR LIKE 4) y EPFL6, se unen directamente a ERF (Uchida 
y Tasaka, 2013) y median el efecto directo y dependiente en el haz vascular, 
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donde EPFL4 y EPFL6 se expresan en la vaina externa de los haces vasculares 
que acumulan almidón (Uchida et. al., 2012) lo que implica la importancia de 
la comunicación celular en el desarrollo del tejido vascular.

Junto a la promoción de la proliferación celular procambial debida a 
WOX4, la señal CLE-PXY modula la inhibición de la diferenciación hacia xi-
lema, mediante la interacción con miembros la familia de proteínas GSK3 
(GLYCOGEN SYNTHASE KINASE 3), incluyendo a BIN2 (BRASSINOSTEROID 
INSENSITIVE 2; Hirakawa et. al., 2010; Cho et. al., 2014; Kondo et. al., 2014). La 
inhibición de la actividad de estas proteínas (mediante BIN2) resulta en la 
pérdida de las células procambiales a favor de las células xilemáticas en el 
hipocotilo. En la vía de señalamiento de los brasinoesteroides, la fosforila-
ción dependiente de BIN2 inhibe la actividad de los factores de transcripción 
BZR1 (BRASSINAZOLE RESISTANT 1) y BES1 (BZR2/BRI1-EMS SUPPRESSOR), lo 
que indica que la vía de señalamiento de los brasinoesteroides es suprimida 
tempranamente en las células xilematicas, para evitar su diferenciación (Ca-
ño-Delgado et. al., 2004).

BIN2 promueve la iniciación de la formación de raíces laterales, fosfori-
lando a ARF7 y ARF19 en una manera dependiente de PXY (Cho et. al., 2014), 
de este modo BIN2 suprime la interacción con las proteínas AUXIN/INDOLE 
3 ACETIC ACID (AUX/IAAs) y aumenta el efecto positivo en la transcripción 
de los genes. Se ha demostrado que la fosforilación de los factores de trans-
cripción ARF es dependiente de CLE-PXY y es requerida para la respuesta de 
auxina durante la iniciación de la raíz lateral, sugiriendo otra relación entre 
las señales de auxinas y la regulación del procambium.

En el tallo, durante la formación del cambium se han caracterizado dos 
receptores tipo cinasa (kinase like) MOL1 (MORE LATERAL GROWTH1) y 
RUL1 (REDUCED IN LATERAL GROWTH 1), que regulan la formación de tejido 
vascular secundario y se ha especulado que su actividad está programada 
y modulada por un programa de desarrollo específico para regular la activi-
dad del cambium y que sobre impone al programa descrito en el desarrollo 
del procambium (Fig. 14B).

Hasta aquí se ha establecido el origen de los tres sistemas tisulares, en 
que se han especificado el establecimiento de las células fundadoras o ma-
dre de cada uno de ellos, durante la primera fase del desarrollo embrionario 
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que abarca desde la fecundación pasando por el proembrión dermatógeno 
al globular en que se posee una simetría radial y que dará origen al embrión 
corazón en que se cambia a una simetría bilateral, conservando en la parte 
basal la estructura de anillos concéntricos del tejido vascular, fundamental 
y epidérmico. Esta parte pretende ser la primera de una serie de publicacio-
nes, en donde las subsecuentes aborden la organogénesis que ocurre desde 
la germinación hasta la obtención de una plántula.
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