CIE)Clg &=

< |N[COLAITA

a arquitectura radicular
del Maiz (Zea mays L.)

Enrique Martinez de la Cruz, Elda Beltran Pefia y José Lépez Bucio

Instituto de Investigaciones Quimico Biol6gicas, UMSNH

Resumen

El maiz (Zea mays L.) es una especie monocotiledénea que pertenece a la Familia
Poaceae de gran valor comercial y cultural en Mesoamérica. La raiz es uno de los 6r-
ganos masimportantes para la planta, debido aque provee soportefisico, participa en
la captacion de agua, nutrimentos minerales y en la sintesis de diversos metabolitos.
Aunque la mayor parte de nuestro conocimiento sobre los factores que determinan la
arquitectura de la raiz se ha obtenido de la planta modelo Arabidopsis thaliana, en
afiosrecientes se han logrado avances importantes en el entendimiento del programa
de desarrollo radicular del maiz. En esta especie, el desarrollo embrionario permite la
formacion de unaraiz primariay de un nimero variable de raices escutelares semina-
les. Después de la germinacion, ocurre la formacién de raices de soporte denomina-
dasraices de corona o nodales y de un gran nimero de raices laterales y adventicias.
En este articulo se discute la informacién existente sobre la arquitectura de la raiz del
maiz y los procesos fisioldgicos y genéticos que participan en su configuracion.
Palabras clave: Zea mays, arquitectura de la raiz, raices laterales, auxinas.

Abstract

Maize (Zea mays L.) is a monocotyledonous species, which belongs to the Poaceae
family of great economic and cultural value in Mesoamerica. The root system is anim-
portant organ for the plant, it provides physical support, participates in water and nu-
trient uptake and in the synthesis of diverse metabolites. Although most of the current
knowledge about the factors that determine the root system architecture has beenob-
tained from the model plant Arabidopsis thaliana, in recent years important findings
came from maize. In this species, embryonic development produces a single primary
root and a number of scutellar seminal roots, which later in development generates a
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number of adventitious and lateral roots. In this work, we review the current informa-
tion on the root system architecture of maize and the physiological and genetic pro-
cesses involved in its configuration.

Keywords: Zea mays, root system architecture, lateral roots, auxins.

Introduccion

El maiz es uno de los cultivos de mayor tradicion e importancia entre los pueblos de
Mesoameérica. Constituyo la base alimenticia de sus habitantes por ser uno de los alimentos
con gran valor nutricional y representa una de las aportaciones mas valiosas a la humani-
dad. El origen exacto del maiz no ha llegado a esclarecerse completamente. La propuesta
mas aceptada sitUa su origen a partir del teosinte, una maleza que crece de forma silvestre
gue esta emparentado cercanamente con el maiz (Dorweiler et al., 1993).

El maiz se ha establecido recientemente como un organismo modelo en lainvestiga-
cién basica con lafinalidad de generar informacion sobre la biologia de los cereales (Demos-
trables y Scanlon, 2009). Su ciclo de vida puede dividirse en dos grandes etapas, un estadio
vegetativo que antecede a la fase reproductiva. La etapa de crecimiento vegetativo com-
prende desde la germinacion hasta la emergencia de las inflorescencias masculinas (pano-
ja), mientras que la etapa reproductiva involucra el desarrollo de las inflorescencias
femeninas (espigas). La polinizacién de las espigas da lugar a la formacion de los granos de
la mazorca (Monasterio et al., 2007).

Los primeros estadios de desarrollo del maiz son muy sensibles a la falta de agua y
nutrientes por lo que la consolidacion del cultivodemanda una buenainversion eninsumos y
labores culturales. Los suelos donde se cultiva el maiz, no tienen la capacidad para propor-
cionar los nutrientes necesarios para el crecimiento eficiente de las plantas o no otorgan el
rendimiento adecuado, para ello se debe recurrir al empleo de fertilizantes. El estudio de los
factores que determinan la capacidad de absorcion de nutrientes como el nitrégeno, el fésfo-
ro, el potasioy algunos micronutrientes es un tema de actualidad enfocado a incrementar la
produccion especialmente en suelos acidos y alcalinos, los cuales representan lamayor su-
perficie cultivable del planeta (Lépez-Bucio et al., 2003).

Laraiz del maiz aligual que en otras plantas, participa en la captacion de aguaynu-
trientes del suelo, ademas provee soporte estructural y es el sitio de interaccion con factores
bioticos y abidticos que con frecuencia determinan la productividad del cultivo (Liedgens et
al., 2000; Hochholdinger et al., 2004a; Lopez-Bucio et al., 2003).

El desarrollo del sistema radicular del maiz puede ser embrionario y
post-embrionario. El primero ocurre por una serie de divisiones asimétricas en las células
del zigoto dando lugar a laformacion del suspensor y al embrion. Después de las divisiones
antesindicadas aparece el eje embrionario formado por el meristemo apical foliar y radicular
en el coleoptilo. Finalmente, se desarrollan estructuras embrionarias tales como el primer
primordio de la hoja, la raiz primaria (RP) y las raices escutelares seminales (RES) (Fig. 1)
(Chandler et al., 2008; Nardmann y Werr, 2009; Sheridan y Clark, 1994). Una vez que las
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Figura 1. Representacién esquematica del desarrollo embrionario de la raiz primaria y de las raices escutelares seminales
en maiz. Formacion de los diferentes tejidos y érganos a partir de las divisiones asimétricas del zigoto en el estado embrio-
nario.

condiciones ambientales son favorables comienza la germinacion, iniciando asi el desarro-
llo post-embrionario que es altamente plastico y puede estar afectado tanto por reguladores
de crecimiento como por el ambiente. Lagerminacién se caracterizapor laemergencia de la
radicula y avanza con el aporte de nuevas células generadas en el meristemo de la raiz,
ademas de la expansion de las células presentes en la zona de elongacién (Ishikawa y
Evans, 1995). Més alla de esta region, en la zona de diferenciacion ocurre la formacion de
pelos radiculares (Saleem et al., 2010). En conjunto, los procesos de division, elongacion y
diferenciacion celular dan como resultado el arreglo tridimensional del sistema radical que
lleva a la conformacioén de la arquitectura de la raiz.

Figura 2. Fotografia comparativa de la plantula de
maiz (Zea mays) (A) y Arabidopsis thaliana (B)
de 14 dias de edad. Las fotografias muestran la
complejidad de la arquitectura de la raiz de la
plantula de maiz comparada con A. thaliana. RP:
Raiz primaria; RES: Raiz escutelar seminal; RC:
Raiz de corona; RL: Raiz lateral. Fotografia adap-
tada de Hochholdinger y Zimmermann (2008).
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La arquitectura de la raiz del maiz

Laraiz del maiz muestra una estructuraradicular compleja comparada con el sistema
radicular méas simple de Arabidopsisthaliana (Fig. 2). En el primer caso, lasraices se forman
endégenamente en el embriény consisten de laraiz primariay de las raices escutelares que
aparecen durante la germinacion. Las raices escutelares seminales son una parte importan-
te para la captacion inicial de agua, nutrientes y para el establecimiento de la plantula en el
suelo. Las raices post-embrionarias se forman después de la germinacion y contindan cre -
ciendo hastaformar un sistema radicular altamente ramificado en las plantas adultas. El sis-
tema radicular post-embrionario esta formado por raices de corona o nodales (RC) y de
raices aéreas (RA) que surgen tardiamente enlos nodos del tallo (Fig. 3) (Esau 1965; Singh
et al., 2010; Hochholdinger y Feix, 1998).

Figura 3. Desarrollo del sistema radicular del maiz. Notar la emergencia de los diferentes tipos de raices: (A) Germina-
cioén de semillas por 48 hrs, se puede apreciar la salida de la radicula (R). (B) A los tres dias de edad se puede observar la
emergencia de la raiz primaria (RP) a través de la coleorriza (CO) y de las raices escutelares seminales (RES) que se desa-
rrollan a partir del nodo escutelar (NE). (C) A los ocho dias de edad se observa la formacién de las raices de corona o noda-
les (RC) en el nodo del coleoptilo (NC) y de raices laterales sobre la RP. (D) A las seis semanas de edad se aprecia la
formacion de las raices aéreas (RA) en los nodos del tallo.

Las raices laterales (RL) emergen de los diferentes tipos de raices (Hochholdinger et
al., 2004b). Las raices escutelares y las raices de corona forman la estructura de anclaje de
la raiz, mientras que las raices laterales aumentan el area de absorcién en el suelo (Grze-
siak 2009). La raiz primaria aparece después de la germinacion y se hace visible cuando
rompe la coleorriza (CO), mientras que las RES emergen del nodo escutelar (NE) (Fig. 3).
Por otra parte, el desarrollo del sistema radicular post-embrionario se divide en dos etapas:
temprano y tardio. El primero se caracteriza por dos tipos de raices: las raices laterales que
emergen de la raiz principal y las raices escutelares seminales que se forman entre los seis
a siete dias de edad (d.d.e.) de laplantula. Las raices de corona aparecen en el primer nodo
del coleoptilo (NC) entre los siete a catorce dias (Singh et al., 2010; Hochholdinger et al.,
2004b). El desarrollo post-embrionario tardio se caracteriza por el crecimiento de las raices
de corona y aéreas, importantes para el soporte foliar. La transicion temprana a tardia del
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desarrollo post-embrionario de laraiz empiezatres a cuatro semanas después de la germi-
nacion con la formacion de verticilos, entonces un conjunto de raices emergen del tallo aun
mismo nivel formando las raices de corona en el segundo nodo. Las raices aéreas pueden
formar a su vez mas raices laterales, después que han penetrado en el sueloy proveen un
soporte adicional y una mayor capacidad para la absorcion de agua y de nutrientes (Feld-
man 1994).

Participacion de las hormonas vegetales en el desarrollo de la raiz
del maiz

Las plantas producen moléculas organicas pequefias de identidad quimica variable
que afectan el crecimiento y desarrollo. Dichas moléculas se denominan fitohormonas o re-
guladores de crecimiento (Jaillais y Chory, 2010; Morquecho-Contreras y Lopez-Bucio,
2010). Entre los compuestos que se encuentran mas directamente implicados en la modula-
cion de la arquitectura de la raiz del maiz se encuentran las auxinas, el etileno, los brasinos-
teroides y las giberelinas.

Sintesis
YUCCAs -~
TAA1/TARs 1

Funcion

biolégica

Etileno

A

Luz roja Gravedad  Patogenos Inanicion de fosfato Luz
cercano/lejano

Figura 4. Modelo esquematico de la red de respuestas a auxinas y sus interacciones con sefiales endégenas y ambientales.
El equilibrio entre la sintesis de auxinas (caja verde), la conjugacion, el almacenamiento y el catabolismo (cuadros rojos),
controla la poza activa de AIA (circulo azul, IAA siglas en inglés). El contenido celular de la hormona depende también de
la actividad de la red de transportadores de auxinas (caja azul). La conexion entre el transporte de AIA mediado por PIN5
en el interior del reticulo endoplasmico y la conjugacién/almacenamiento de AIA se indica con la linea roja punteada. La
percepcion y sefializacién de auxinas estd mediada por el sistema AFB-Aux/IAA-ARF (caja central grande). A bajos nive-
les de auxinas, las proteinas Aux/IAAs reprimen la actividad de los factores de transcripcion ARFs a través de la incorpora-
ci6n de co-represores transcripcionales de la familia TPL/TPR. La unién de la auxina al complejo receptor SCF'RVAFE
conduce a la ubiquitinacién y degradacion de las proteinas Aux/IAA, liberando a los factores ARFs. Adaptado de Kieffer et
al., 2010.
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La homeostasis de las auxinas permite el crecimiento y desarrollo favorable de las
plantas y los mecanismos que controlan dicha homeostasis involucran la sintesis, catabolis-
mo, almacenamiento, conjugacion y transporte de estos compuestos (Fig. 4) (Tromas y Pe-
rrot-Rechenmann, 2010; Hernandez-Mata et al., 2010). La percepciény la sefializacion por
auxinas ocurre por los receptores SCF"*¥A"8y ABP1, los represores Aux/IAAy los activado-
res ARF, permitiendo finalmente la expresion o represion de genes blanco (Fig. 4). En el
maiz, recientemente Jiang y colaboradores (2010), realizaron microarreglos de las células
madre localizadas en el meristemo de laraiz, encontrando la expresion de genesrelaciona-
dos aauxinas como los activadores ZmARF, los represores ZmAUX1 y los transportadores
ZmPIN, lo que sugiere que el sistema de respuesta a auxinas propuesto para Arabidopsis,
también podria estar conservado en maiz.

El maiz y el arroz presentan sistemas radiculares adventicios y sélo difieren en later-
minologia con la que se designa a cadatipo deraiz. No existen reportes del efectode las au-
xinas en el maiz por tal razén a continuacion presentaremos los resultados obtenidos en
arroz. Existen reportes de que la biosintesis de auxinas es requerida para la formacion de
raices de corona en plantulas de arroz que sobreexpresan el gen OsYUCCAL que codifica
para una enzima tipo flavina monooxigenasa que convierte la triptamina a N-hidroxitriptami-
na involucrada en la sintesis de auxinas. Se ha observado que en estas plantas se incre-
menta el nimero de raices de corona, igual efecto se encontro con la aplicacion exdgena de
acido indol-3-acético (AlA) (Yamamoto et al., 2007; Inukai et al., 2005; Xu et al., 2005). Por
otra parte, se hareportado que latransduccion de sefiales de auxinas también juega un pa-
pel importante en la iniciacién de las RC, debido a que la degradacion del represor
OslAA3/OslAA permite la transcripcion de genes de respuesta temprana a auxinas en arroz
(Nakamura et al., 2006; Song et al., 2009a).

Las auxinas tienen un papel importante en la formacién de raices laterales en maiz,
arroz y Arabidopsis. En esta Ultima especie, las auxinas controlan positivamente la forma-
cion de las raices laterales por el establecimiento de un maximo de concentracionen las cé-
lulas del periciclo. Dicho maximo de auxinas depende de los transportadores de eflujo PIN
(PIN-FORMED) (Perili etal., 2010). Enarroz, la sobreexpresion de OsPIN1 incremento tam-
bién el nimero de raices laterales. Ademas, se ha observado que la via de sefializacion de
auxinas es requerida debido a que la sobreexpresion del represor OslAAL redujo el nUmero
de raices laterales (Xu et al., 2005; Song etal., 2009b). Los defectos en la biosintesis, sefiali-
zacion y transporte de auxinas causan alteraciones en la longitud de la raiz. La auxina exo6-
genainhibe la elongaciénde laraiz en monocotiledéneasy dicotiledoneas. La biosintesisde
auxinas, disminuida en plantas antisentido OsYUCCAL y en mutantes de maiz afectadas en
el gen ZmNIT2 que codifica para una enzima que cataliza la conversion de in-
dol-3-acetonitrilo a AlA, provoco el acortamiento de todos los tipos de raices (Kriechbaumer
etal., 2007; Woo et al., 2007; Yamamoto et al., 2007). En conclusion, a pesar de las diferen-
cias en lamorfologia de laraiz entre monocotiledoneas y dicotiledoneas, altas concentracio-
nes de auxinas en el medio de crecimiento inhiben la longitud de la raiz y promueven la
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formacion de raices laterales tanto en Arabidopsis como en el arroz y probablemente tam-
bién en el maiz (McSteen 2010).

Etileno

El etileno es una hormona de naturaleza gaseosa producida por la planta que regula
diferentes procesos morfogenéticos. En condiciones de estrés, cuando el suelo esta satura-
do con agua, se ha reportado un incremento en la concentracion de etileno en la raiz del
maiz. Las plantas expuestas a etileno en tales condiciones tienen inhibida la elongacién de
las raices escutelares seminalesy se acelera laemergencia de las raices adventicias (Jack-
sonetal., 1981). Whalen y Feldman (1988), examinaron el crecimiento de laraiz primariaen
respuesta a la aplicacién exégena de etileno, encontrando una inhibicién en la elongacion
en las células corticales. Se ha reportado que el etileno también regula el tamafio de la cofia
de laraiz, ladiferenciacion celular y el transporte de auxinas (Ponce et al.,2005; Lee etal.,
1990).

Brasinosteroides

Los brasinosteroides (BRs) son hormonas esteroidales que tienen un papel importan-
te en el crecimiento y desarrollo de las plantas y estan ampliamente distribuidas en el reino
vegetal. Se han encontrado treinta y dos BRs en angiospermas, incluyendo nueve en mono-
cotiledoneas y mas de veinte en dicotileddneas, cuatro en gimnospermas, uno en algas y
otro en pteridofitas (Young-Soo et al., 2005; Fujioka y Sakurai, 1997). Se sabe que los BRs
en bajas concentraciones regulan el crecimiento del brote y promueven la elongacion de la
raiz en Arabidopsis (Missig etal., 2003), mientras que en maiz se hareportadola presencia
de BRs en la raiz y su participacion en la respuesta gravitropica (Seong-Ki et al., 2000;
Young-Soo et al., 2005).

Acido giberelico

El acido giberélico controla la germinacion de las semillas, laelongacién de los tallos,
la expansion de las hojas, el desarrollo de tricomas, flores y frutos (Morquecho-Contreras y
Lépez-Bucio, 2010). Recientemente, Zimmermann y colaboradores (2010) realizaron una
busqueda de genes tipo GAST (gibberellic acid stimulated transcript-like) en maiz, debido a
gue previamente se habiareportado que al &cido giberélico estaba involucrado enla forma-
cién de raices laterales. Los autores antes mencionados encontraron diez genes ZmGSL
(Zea mays gibberellic acid stimulated-like) que codifican proteinas pequefias de 75 a 128
aminoacidosy cuyaexpresion in situ sugirié su participacion en eldesarrollo de las raices la-
terales. Ademas, el acido giberélico (GAs) induce también la expresion de ZmGSL en los pri-
mordios de raices laterales (Zimmermann et al., 2010).
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Andlisis genético del desarrollo de la raiz en maiz

El desarrollo radicular en cereales esté siendo caracterizado mediante el andlisis de
un namero creciente de mutantes (Hochholdinger et al., 2004a; Hochholdinger y Tuberosa,
2009). Los fenotipos de las mutantesidentificadas que influyen ala arquitectura de laraiz del
maiz se pueden agrupar por sus defectos en laformacién deraices de corona, raices latera-
les y/o pelos radiculares (Hochholdinger et al., 2004b). A continuacion describiremos algu-
nas de las mutantes afectadas en los diferentes factores implicados en la formacién de la
raiz.

Raices de corona y aéreas

La primer mutante aislada se denominé rt1 (rootless 1) (Jenkins 1930), esta se carac-
teriza por presentar un nimero reducido de raices de corona y aéreas. La naturaleza de la
lesién genética en rtl aun no ha sido determinada. Por otra parte, el gen rtcs (rootless for
crown and seminalroots) codifica para un dominiode la proteina LOB (lateral organ bounda-
ries) que contiene en el extremo carboxilo terminal una estructura de dedos de zinc que co-
rresponde a un dominio de unidn al DNAy unaregioéntipo cierre de leucina (Taramino et al.,
2007). Dicho gen es un regulador clave en la iniciacion de raices seminales escutelares em-
brionarias y de las raices aéreas post-embrionarias. Esta mutante, aunque carece de raices
del brote y escutelares seminales, formalaraiz primaria y lasraices laterales de manera nor-
mal (Hetz et al., 1996).

Raices laterales

La primer mutante identificada con defectos en la formacion de raices laterales en el
maiz se denomino Irtl (lateral root less 1) (Hochholdinger y Feix, 1998). Dicha mutante es
deficiente enlainiciacion de las raices laterales en la RP, RESy en las RC. Por lo antes men-
cionado, en la mutante Irtl la fase afectada es el desarrollo del sistema radicular
post-embrionario tardio. Otra de las mutantes caracterizadas es ruml (rootless with unde-
tectable meristems 1) (Woll et al., 2005), que esta alterada en la iniciacion de raices escute-
lares seminales embrionarias y las raices laterales post-embrionarias de la raiz primaria,
mientras que la formacionde RL es normal en las raices aéreas. Otras mutantes se conocen
comoslrlysir2 (shortlateral roots 1y 2) (Hochholdinger etal., 2001) por que estan alteradas
en laelongacion de las raices laterales embrionarias. Sin embargo, forman raices laterales
normales en el sistema radicular de soporte foliar post-embrionario, o que sugiere que la
fase afectada es el desarrollo del sistema radicular post-embrionario tardio. La funciéon de
los genes Irt1, rum1, slrl y slr2 antes mencionados no ha sido determinada.

Pelos radiculares

Los pelos radiculares son estructuras unicelulares de la epidermis que juegan un pa-
pel importante en la captacion de aguay de nutrientes, incrementando el area de absorcion
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de laraiz (Schiefelbein 2003; Wen y Schnable, 1994). La epidermis esta formada por dos ti-
pos de células, las que forman los pelos radiculares, llamados tricoblastos y las que no los
forman denominadas atricoblastos. Se han identificado tres mutantes de maiz con defectos
en laelongacion de pelos radiculares conocidas como rthl, rth2 andrth3 (root hair less 1,2y
3) por sus siglas eninglés. Larthl codifica un gen homoélogode sec3involucrado en la secre-
cién de vesiculas (Wenetal., 2005). Dicho genregulael desarrollo temprano de los pelosra-
diculares (Weny Schnable, 1994). Por otra parte, la mutante rth3 codifica una proteina tipo
COBRA. Los genes de la familia COBRA participan en la expansion celular y en la biosinte-
sis de la pared celular (Hochholdinger et al., 2008).

Conclusiones

La arquitectura del sistema radicular del maiz (Zea mays L) es muy versatil. En dicha
planta se presentan cincotipos de raices: i) primaria, ii) escutelares seminales, iii) laterales,
iv) de coronay v) aéreas. Diferentes hormonas vegetales, incluyendo las auxinas, el etileno,
los brasinosteroides y el &cido giberélico participan en el desarrollo del sistema radicular en
maiz. Debido a la complejidad que presenta el sistemaradicular en esta especie, su ciclo de
vida y su importancia en la agricultura, se vislumbra que con las mutantes identificadas se
podra profundizar en los programas morfogenéticos que determinan la eficiencia de capta-
cién de aguay nutrientes, aspectos directamente relacionados con la arquitectura del siste-
maradical. La continuidad de lasinvestigaciones en este campo proveeranlas herramientas
para el control de los procesos fisioldgicos y del desarrollo en una especie de enorme arraigo
en nuestra sociedad como es el maiz.
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