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Resumen 

El éxito en el desarrollo de raíces adventicias (RA) es una limitante importante para la 

propagación de especies leñosas. La habilidad para formar RA está muy afectada por 

el genotipo. Sin embargo, no se conocen exactamente las causas de esas diferentes 

respuestas. Un paso importante para dilucidar los mecanismos moleculares que 

regulan la diferenciación de RA en Acca sellowiana es la identificación y estudio de 

expresión de genes involucrados en la regulación del proceso. Se seleccionaron dos 

genotipos con capacidad de enraizamiento contrastante (R: alta y NR: baja); se estudió 

la expresión de ciertos genes, la anatomía y los cambios bioquímicos en respuesta al 

agregado exógeno de ácido indol butírico y el tipo de estaca. Los nuevos meristemas 

se desarrollaron por fuera del cámbium a los 14 días, sin formación de callo; las nuevas 

raíces emergieron a los 28 días. Las estacas se comportaron de manera diferente, tanto 

su anatomía in vivo como la respuesta bioquímica in vitro. Se encontraron diferencias 

anatómicas que pueden explicar la distinta habilidad para desarrollar RA. El genotipo 

NR presentó un desarrollo más temprano de la peridermis. Este tejido podría usarse 

como un marcador confiable del cambio de fase para distinguir partes juveniles de 

otras maduras que han perdido la capacidad de enraizamiento. Identificamos y 

caracterizamos tres genes que estarían regulando el inicio del desarrollo de las RA: 

AsPIN1, AsTIR1 y AsSHR. El análisis de su expresión mostró que en el genotipo de 

NR AsTIR1 aumenta de manera importante en respuesta al AIB exógeno enseguida de 

su aplicación. La expresión relativa de AsPIN1 and AsSHR también aumenta, pero 24 

horas después. Se discute el significado biológico de este patrón de expresión génica. 

Los resultados obtenidos en el abordaje conjunto de aspectos anatómicos, genéticos y 

fisiológicos en la formación de raíces adventicias permitirán aumentar la eficiencia de 

la selección por capacidad de propagación en las etapas iniciales de la domesticación 

de nuevos cultivos, así como avanzar en el diseño de manejos y tratamientos para 

mejorar la capacidad de enraizamiento de genotipos de interés recalcitrantes. 

Palabras clave: domesticación, juvenilidad, propagación vegetativa, rizógenesis 

adventicia 
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Anatomical and physiological basis of adventitious root differentiation in Acca 

sellowiana (Myrtaceae) 

Summary 

Successful development of adventitious roots (AR) in cuttings imposes an important 

limitation to the propagation of woody plants. The ability to form AR is strongly 

affected by genotype. However, we lack an understanding of such different responses. 

The identification and expression analysis of genes known to be involved in the 

regulation of the process is an important step to elucidate the molecular mechanisms 

that regulate AR differentiation in Acca sellowiana cuttings. We selected two 

genotypes with contrasting rooting ability; we studied the expression of certain genes 

and the anatomical and biochemical effects of exogenous indol-3-butyric acid and type 

of cutting in rooting experiments. New meristems developed outside the cambial ring, 

without callus formation by day 14 and new adventitious roots emerged by day 28. 

Both anatomically in vivo and biochemically in vitro, cuttings behaved differently. We 

found anatomical differences that might explain the differences in rooting ability. An 

earlier development of a periderm was present in the difficult-to-root genotype. This 

tissue could be used as a reliable phase-change marker to distinguish juvenile from 

mature plant parts which have lost rooting capacity. We identified and characterized 

three genes that might regulate the onset of AR development in A. sellowiana: AsPIN1, 

AsTIR1 and AsSHR. Their expression analysis showed that in the difficult-to-root 

genotype AsTIR1 increases strongly, shortly after IBA induction treatment. Relative 

expression of AsPIN1 and AsSHR also increases 24 hours later. The biological 

significance of this gene expression pattern is discussed. The results obtained by an 

approach that combines anatomical, genetic and physiological aspects will allow a 

better understanding of these mechanisms and will lead to an improvement of selection 

efficiency including this trait in the initial steps of the domestication of new cultures 

and the design of better practices to improve rooting capacity of recalcitrant genotypes 

of interest. 

 

Keywords: domestication, juvenility, vegetative propagation, adventitious rooting



 

1 
 

1. Introducción 

1.1. Importancia de la propagación vegetativa para la domesticación de especies 

frutales nativas 

  La domesticación puede definirse como la producción de nuevas variedades o 

genotipos con características deseables para el ser humano a través del intercambio de 

material genético vía sexual o asexual (Harfouche et al., 2012). Es un proceso 

evolutivo complejo en el cual el uso de especies vegetales y animales por parte de los 

seres humanos lleva a cambios morfológicos y fisiológicos que distingue a los taxa 

domesticados de sus ancestros silvestres (Purugganan y Fuller, 2009). Los seres 

humanos dependemos para nuestra sobrevivencia de unas pocas especies silvestres que 

han sido domesticadas. Sin embargo, existen muchas otras especies promisorias 

pasibles de ser domesticadas conociendo cuáles son las dificultades que previamente 

impidieron o relegaron su domesticación. El modo de reproducción es una 

característica asociada con la domesticación que ha cambiado en muchas especies y 

ha evolucionado hacia la autofecundación o la sustitución de la reproducción sexual 

por la propagación vegetativa de manera de mantener la identidad genética de los 

individuos cultivados (Gepts, 2004; McKey et al., 2010). Este cambio en el sistema de 

propagación tiende a asegurar la reproducción aun en condiciones desfavorables y 

mantiene la identidad genética del material vegetal (Gepts, 2004). Los avances en los 

conocimientos de biología molecular y genómica son elementos fundamentales para 

avanzar en la domesticación de esas especies relegadas, usando técnicas modernas para 

superar esas dificultades (Diamond, 2002). 

Las especies leñosas perennes proporcionan un amplio rango de productos 

comerciales y se encuentran en distintos estados de domesticación (Harfouche et al., 

2012). Son predominantemente de polinización abierta, lo que representa una limitante 

para su domesticación, ya que las ganancias en una característica de interés resultantes 

de cualquier cruzamiento son, en general, pequeñas, debido al amplio rango de 

variación intraespecífica en la progenie que resulta de la polinización cruzada. 

Asimismo, la larga fase juvenil de muchas especies arbóreas implica que se deba 

esperar varios años antes de poder evaluar, seleccionar y cultivar los frutos (Asaah, 
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2012). Estas dificultades pueden superarse mediante la clonación de árboles 

individuales con características superiores. Se estima que la domesticación de las 

especies frutales comenzó de 3000 a 4000 años a. C.; originalmente cultivadas a partir 

de semillas, el desarrollo y cultivo de estas especies ha evolucionado mediante la 

selección de clones élite y la posterior fijación por propagación vegetativa usando 

injertos o estacas (Fuller et al., 2023; Janick, 2005). Las especies frutales nativas 

presentan un gran potencial en comparación con otros frutales comúnmente cultivados. 

Sin embargo, en la mayoría de los casos existen pocos estudios sobre su origen, 

evolución y uso en su centro de origen (Nodari et al., 2008). El cultivo, en su mayoría, 

se basa en la propagación vegetativa y subsiguiente mejoramiento por recombinación 

sexual de genotipos élite. La propagación clonal asegura que los genotipos favorables 

pasen a la siguiente generación del cultivo y ayuda a preservar genotipos muy 

heterocigotos que muestren vigor híbrido; además, se pueden identificar y propagar 

fácilmente mutaciones favorables y fijar interacciones no aditivas (Bisognin, 2011). 

En las especies leñosas, de crecimiento lento, la propagación clonal asegura un 

crecimiento inicial más rápido y una mayor tasa de sobrevivencia que la propagación 

por semillas (McKey et al., 2010). Los cultivos frutales que se pueden propagar 

vegetativamente con facilidad se consideran preadaptados para su domesticación 

(Janick, 2005). Entre las primeras especies frutales domesticadas se encuentran la 

higuera, el olivo, la banana y la vid, debido a la facilidad que presentan para propagarse 

vegetativamente, entre otras características (Spiegel-Roy, 1986). Muchos trabajos de 

domesticación de árboles frutales se han enfocado en la selección de características 

deseables de la fruta y su captura por técnicas de propagación vegetativa (Leakey y 

Newton, 1994). Por lo tanto, la propagación clonal es un aspecto de creciente 

importancia para la biología de la domesticación de plantas (McKey et al., 2010). De 

las diferentes técnicas de propagación vegetativa conocidas, la propagación por estacas 

es la alternativa más comúnmente empleada en viveros comerciales por su bajo costo 

y por ser una técnica relativamente sencilla, en comparación, por ejemplo, con los 

injertos. 
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1.2. Rizogénesis adventicia 

La formación de raíces adventicias en estacas es un proceso crítico que 

representa una limitante para la propagación de diversos cultivos (Druege et al., 2019; 

Singh y Tomar, 2023). En especies leñosas, la pérdida de la capacidad de formar raíces 

adventicias está asociada con la madurez fisiológica y es uno de los principales 

factores que limitan el éxito de la propagación vegetativa de los árboles adultos 

seleccionados por su potencial productivo justamente cuando alcanzan la madurez 

(Pizarro y Díaz-Sala, 2019). En plantas superiores se distinguen tres tipos de raíces: 

raíces primarias, raíces secundarias y raíces adventicias. La raíz primaria se forma 

durante las etapas tempranas de la embriogénesis y crece por la actividad del 

meristema apical de raíz, el cual se divide en dos direcciones y en cuya parte central 

se ubica el centro quiescente. La parte externa de este meristema da origen a la cofia o 

caliptra, que actúa como sensor de la gravedad y lubrica a las raíces creciendo a través 

del sustrato; la parte interior está compuesta por células en activa división, organizadas 

en cinco capas concéntricas que darán origen a epidermis, corteza, endodermis, 

periciclo y estela (Dolan et al., 1993). Las raíces laterales son de origen 

posembrionario y, a diferencia de las ramificaciones del tallo en que los meristemas 

laterales se forman sobre la superficie del meristema apical, las raíces laterales se 

inician endógenamente en el periciclo de la raíz primaria (Péret et al., 2009). Las raíces 

adventicias (RA) cumplen las mismas funciones que las raíces laterales o secundarias, 

pero se forman a partir de tejidos aéreos (Bellini et al., 2014). En muchas especies se 

originan durante el desarrollo normal de las plantas y también en respuesta a 

condiciones de estrés tales como anegamiento o heridas. Las RA inducidas por el corte 

al extraer una estaca de la planta madre juegan un rol central para la propagación de 

numerosas especies de importancia, tanto leñosas como herbáceas (Steffens y 

Rasmussen, 2016). Estas RA emergen a partir de un pequeño grupo de células de los 

tejidos vasculares o cercanas a ellos (Kidwai et al., 2023), llamadas células iniciales 

de raíz (Evert, 2006), que se encuentran en diferentes tejidos del tallo, dependiendo de 

la especie, tales como floema, parénquima u otros tipos celulares (Geiss et al., 2009; 

Riov et al., 2013; Tarragó et al., 2005). Una característica conservada es que las RA 
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siempre se desarrollan a partir de células vecinas a los tejidos vasculares (Bellini et al., 

2014; De Klerk et al., 1999; Kidwai et al., 2023). Al cortar una estaca se interrumpe el 

suministro de agua, nutrientes y ciertas hormonas como las citoquininas provenientes 

de la raíz y, al mismo tiempo, por encima del corte se genera una nueva fosa donde se 

acumulan sustancias que normalmente se transportan hacia la raíz, como las auxinas; 

se pone en funcionamiento un nuevo programa de desarrollo en determinadas células 

de la base de la estaca en respuesta a la herida generada (Druege et al., 2019). El 

proceso es desencadenado por numerosos factores tanto endógenos como exógenos y 

los diferentes genotipos varían en sus requisitos y necesidades a lo largo del proceso 

de reestablecer un nuevo sistema radical (Di Battista et al., 2019). Dada la importancia 

de la propagación vegetativa en especies leñosas, y, más específicamente, las especies 

frutales, es de gran relevancia profundizar en el conocimiento del proceso de 

formación de RA a través de una caracterización anatómica, bioquímica y genética, 

para poder entender cuáles son los patrones fisiológicos que se asocian con la baja 

capacidad de enraizamiento de algunos genotipos de interés productivo. 

1.3. Etapas del proceso 

Generalmente, se reconocen tres etapas en el proceso de desarrollo de raíces 

adventicias, cada una con requerimientos específicos: inducción, iniciación y 

expresión (Bellini et al., 2014; De Klerk, 1996; Kevers et al., 1997; Pacurar et al., 

2014; Porfirio et al., 2016) (Figura 1). La fase de inducción comprende un período de 

tiempo durante el cual ocurren cambios bioquímicos previos a las primeras divisiones 

celulares, sin eventos histológicos visibles. El tipo de célula que participa en la 

desdiferenciación durante la etapa de inducción es parenquimática, generalmente 

floema o parénquima cortical, y puede variar según las especies (floema, parénquima 

u otros tipos celulares) (Riov et al., 2013; Tarragó et al., 2005). Algunos de los 

cambios que ocurren durante esta fase incluyen un incremento local en los niveles de 

auxina en la base de la estaca, el establecimiento de una nueva fosa para carbohidratos 

y un descenso transitorio en la actividad de enzimas peroxidasas. La etapa de iniciación 

se caracteriza por divisiones celulares que conducen a la formación de un nuevo 

meristema de raíz, generalmente asociado con un menor contenido de auxina y mayor 
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actividad peroxidasa. Durante la etapa de expresión, la nueva raíz formada crece a 

través de la corteza radical, emerge a través de la epidermis y se establecen las 

conexiones vasculares de la nueva raíz con el sistema vascular de la estaca (Aumond 

et al., 2017; Bellini et al., 2014; Da Costa et al., 2013; De Almeida et al., 2017; De 

Klerk et al., 1999; Stuepp et al., 2017). La duración del proceso, desde que se extrae 

la estaca de la planta madre hasta que se observan los primeros eventos anatómicos, es 

extremadamente variable entre especies y también se ve afectada por la época del año 

y el tipo de estaca (Jackson, 1986; Naija et al., 2008). Todas las etapas del proceso de 

formación de nuevas raíces adventicias ocurren, en última instancia, en función de la 

expresión diferencial de genes; por lo tanto, una buena estrategia de investigación es 

la exploración de los programas de expresión génica que afectan el proceso. El 

conocimiento de dicha regulación será de utilidad para entender las causas de la 

variabilidad en las respuestas encontradas en diferentes materiales vegetales; por 

ejemplo, saber si la baja capacidad de enraizamiento es debida a una menor 

sensibilidad de los tejidos a las auxinas, pérdida de competencia para diferenciar raíces 

adventicias u otras causas. 

 

 

Figura 1 

Etapas del proceso de formación de raíces adventicias; tv: tejidos vasculares, c: 

corteza, e: epidermis (adaptado de Hilo, 2017). 
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1.4. Factores que afectan la formación de raíces adventicias 

La formación de RA es una característica genética cuantitativa regulada por 

factores tanto endógenos como ambientales, entre los que se incluyen fitohormonas, 

luz, estado nutricional, respuestas asociadas al estrés provocado por el corte y 

características genéticas. El conocimiento acerca de cómo los factores endógenos y 

ambientales interactúan en la regulación del proceso es escaso (Bellini et al., 2014; 

Garg et al., 2022; Geiss et al., 2009; Kunc et al., 2024; Pop et al., 2011; Porfirio et al., 

2016). A nivel molecular, el conocimiento está mayoritariamente basado en especies 

modelo como Arabidopsis thaliana. Sin embargo, la conservación de estos 

mecanismos en otras especies no está comprobada (Gonin et al., 2019). Varios 

aspectos genéticos y fisiológicos no pueden ser extrapolados a especies arbóreas 

(Vilasboa et al., 2018) y las estacas de A. thaliana no tienen la estructura típica usada 

para la propagación de especies leñosas (Ahkami, 2023; Druege et al., 2019; Singh y 

Tomar, 2023). Para poder mejorar las estrategias de propagación de las especies 

leñosas, es necesario traducir e interpretar el conocimiento basado en especies modelo. 

1.4.1. Factores exógenos en el control del desarrollo de raíces adventicias 

La formación de RA es un proceso de desarrollo posembrionario; por lo tanto, 

no responde estrictamente a un programa genético predefinido, sino que también es 

muy sensible a los estímulos ambientales (Guan et al., 2015). Las condiciones 

ambientales afectan el proceso en todas sus etapas, incluyendo desde las condiciones 

previas de crecimiento de la planta madre hasta el período de establecimiento de las 

nuevas plantas luego de enraizadas (Jackson, 1986; Leakey, 2024). La irradiancia, 

temperatura, agua y los nutrientes son los principales factores que inciden en el estado 

fisiológico de la planta madre de la cual se van a extraer las estacas (Vilasboa et al., 

2018). La condición de la planta madre es fundamental para obtener estacas con un 

adecuado contenido de sustancias como carbohidratos, auxinas y polifenoles, con roles 

clave en el proceso de formación de RA (Leakey, 2024; Sansberro et al., 2000). Luego 

de extraídas las estacas y durante las sucesivas etapas, los factores ambientales también 

afectan el proceso de diferenciación de RA. La nutrición mineral es un factor clave, 
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con requerimientos específicos que varían según la especie (Geiss et al., 2009; Hilo, 

2017; Vilasboa et al., 2022). La luz y la temperatura durante el proceso también 

inciden en la formación de RA (De Almeida et al., 2017; Ruedell et al., 2013; Vilasboa 

et al., 2018). Es un proceso de desarrollo con un alto nivel de complejidad y múltiples 

niveles de regulación. 

1.4.2. Factores endógenos en el control del desarrollo de raíces adventicias 

  Entre los factores endógenos, las hormonas son los moduladores más 

importantes del desarrollo radical, interactuando entre ellas y con factores ambientales 

en redes complejas en que las auxinas tienen un rol central (Altamura et al., 2023; 

Bellini, 2024; Bellini et al., 2014; Pacurar et al., 2014). El hecho de que la auxina ácido 

indolacético (AIA) esté involucrada en los eventos tempranos de la formación de raíces 

adventicias está ampliamente aceptado (Aumond et al., 2017; Blakesley, 1994; Della 

Rovere et al., 2013). La diferente capacidad de desarrollar RA en genotipos de fácil o 

difícil enraizamiento depende principalmente de la regulación del contenido endógeno 

de auxina en la base de la estaca, así como de las diferencias en sensibilidad a esta 

hormona en esas células (Aloni et al., 2006; Aumond et al., 2017; Di et al., 2015; 

Druege et al., 2016, 2019; Guan et al., 2015; Pizarro y Díaz-Sala, 2019). La 

concentración de AIA endógeno juega un rol central en el control de la iniciación y 

desarrollo de raíces adventicias en numerosas especies vegetales (Bellini et al., 2014; 

Davies, 2010; De Almeida et al., 2020; Druege et al., 2019; Ford et al., 2001; Gonin 

et al., 2019; Kelen y Ozkan, 2003; Pacurar et al., 2014; Vilasboa et al., 2018; Wendling 

et al., 2015). Se ha sugerido que la acumulación de AIA en la base de la estaca 

autorregula su canalización y maximiza su concentración en determinadas células 

blanco que responden con la inducción del programa de formación de RA (Druege 

et al., 2019). Los procesos que determinan cuál es la concentración de auxina en cierto 

momento en un determinado tejido son su biosíntesis, metabolismo y transporte, 

procesos que son regulados por múltiples mecanismos (Han et al., 2009). El transporte 

polar de AIA hacia la base de la estaca es determinante para la formación de RA 

(Druege et al., 2016; Negishi et al., 2014; Pacurar et al., 2014). Esta distribución 
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diferencial de auxina parece ser señal suficiente para desencadenar o modificar el 

programa de desarrollo de una célula en plantas modelo (Negishi et al., 2014; Ruedell 

et al., 2015; Vanneste y Friml, 2009). En genotipos de fácil o difícil enraizamiento, 

esta acumulación diferencial de AIA puede ser explicada por una expresión diferente 

de genes que regulan la biosíntesis y el transporte de AIA (De Almeida et al., 2015; 

Druege et al., 2019), así como una mayor expresión de represores de genes de 

respuesta a auxina en las especies de difícil enraizamiento (Ruedell et al., 2015). 

Otras hormonas como las citoquininas, etileno y brasinoesteroides interactúan 

con las auxinas y participan en la regulación del proceso con efecto sinérgico o 

antagónico dependiendo de la especie (Altamura et al., 2023; Bellini et al., 2014; 

Druege et al., 2019; Geiss et al., 2009; Gonin et al., 2019; Riov et al., 2013). 

1.4.3. Variabilidad genética para capacidad de enraizamiento 

El desarrollo de raíces adventicias es una característica genética compleja y de 

gran plasticidad fenotípica, dado los múltiples niveles de regulación que presenta 

(Gutierrez et al., 2009). Esa plasticidad se logra por una regulación compleja y 

dinámica que permite integrar señales endógenas y ambientales a través de una 

intrincada red de regulación génica (Vilasboa et al., 2022). La competencia de plantas 

adultas para diferenciar raíces adventicias es esencial para obtener éxito en la 

propagación vegetativa por estacas y existe gran variación entre los distintos genotipos 

dentro de la misma especie (Bisognin et al., 2018). 

El control hormonal es un aspecto clave de la rizogénesis adventicia que difiere 

entre tallos enteros y estacas de tallo (Vilasboa et al., 2022) y está ligado a la expresión 

de genes de identidad celular que relacionan el control hormonal con la re-

especificación celular (Abarca, 2021). En Arabidopsis, la biosíntesis local de auxina y 

su transporte polar dan lugar a concentraciones máximas de esta hormona en las 

células que darán origen al nuevo primordio de raíz. Este aumento de la concentración 

de auxina se ha comprobado también en otras especies estudiadas y se sugiere que es 

un prerrequisito para el desarrollo de raíces adventicias y una característica conservada 

en todas las especies vegetales (Garg et al., 2022). Se logra a través de un balance entre 

las vías metabólicas de biosíntesis, transporte, percepción, señalización e inactivación 



 

9 
 

de la hormona y se conocen varios de los genes que participan de dichas vías de 

regulación en diversas especies. TRYPTOPHAN AMINOTRANSFERASA (TAA1) y 

YUCCA son dos genes que regulan la biosíntesis de auxina; en el transporte polar 

participa la familia de proteínas AUX1/LAX, que regula el ingreso de la hormona a la 

célula y miembros de la familia PIN que regulan su eflujo. Una vez en la célula, la 

percepción de la hormona es mediada por la proteína F-box TIR1, la cual regula genes 

de respuesta a auxina. Otra proteína receptora es ABP1, vinculada a respuestas 

tempranas de crecimiento celular, necesario para el desarrollo del nuevo primordio de 

raíz (De Almeida et al., 2015). 

A su vez, el cambio de fase vegetativa a reproductiva está bajo regulación 

epigenética y también existen componentes claves en la vía de señalización de auxinas 

durante la rizogénesis adventicia bajo control epigenético de la expresión génica 

(Abarca, 2021). La pérdida de capacidad de enraizamiento asociada con la pérdida de 

juvenilidad en especies leñosas ha sido atribuida, en parte, a un aumento en la 

expresión de ARABIDOPSIS RESPONSE REGULATIOR (ARR1), que afecta de 

manera negativa la homeostasis de auxina (Ayala et al., 2022). En especies forestales, 

se ha comprobado la participación de miembros de las familias de genes Gibberellic 

Acid Insensitive (GAI), Repressor of GAI y SCR (GRAS) en la pérdida de capacidad 

de enraizamiento asociada con la madurez (Abarca et al., 2014; Sánchez et al., 2007; 

Vielba et al., 2016). En Arabidopsis y Eucalyptus nitens, el aumento en la señalización 

de citoquininas mediado por ABERRANT LATERAL ROOT FORMATION4 (ALF4) es 

otro posible candidato para el control epigenético de la RA en relación con la transición 

a fase madura (Abarca, 2021; Ayala et al., 2022). 

La expresión de estos y otros genes que participan en la regulación del proceso 

a su vez está afectada por las condiciones ambientales de crecimiento de la planta 

madre (intensidad y calidad lumínica, temperatura, etc.), además de las condiciones 

durante el propio proceso de enraizamiento. Esta complejidad de la regulación es lo 

que determina que puedan existir diferencias muy notorias en capacidad de 

enraizamiento entre genotipos, incluso dentro de una misma especie. 
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1.5. Limitantes asociadas a la madurez de la planta 

El envejecimiento es un factor limitante para la formación de raíces adventicias. 

La duración de la fase juvenil se relaciona inversamente con la eficiencia de 

mejoramiento y la selección de cultivares mejorados (Hackett, 1987). Los cambios 

fenotípicos que sufren las plantas durante el desarrollo como parte del proceso 

ontogénico se conocen como cambio de fase o maduración, y cambiar el programa de 

desarrollo de células adultas para regenerar nuevos órganos como las RA es 

particularmente difícil en especies leñosas (Díaz-Sala, 2014; Faria et al., 2023). Si bien 

la transición hacia la floración es un indicador de madurez, otros cambios fenotípicos, 

como la forma de hoja, filotaxia, etc., ocurren durante la transición de la fase juvenil a 

madura. La pérdida de competencia para enraizar es uno de los cambios de mayor 

importancia económica que limita la propagación clonal de genotipos élite en árboles 

frutales (Bellini et al., 2014; Poethig, 2010; Riov et al., 2013). Durante el cambio de 

fase ocurren modificaciones celulares y bioquímicas que reconfiguran vías 

moleculares y conducen a la inhibición de la iniciación de RA en tejidos maduros 

(Vilasboa et al., 2018). Particularmente en especies leñosas, la pérdida de capacidad 

para diferenciar raíces adventicias de tipos celulares similares está asociada con la edad 

y madurez fisiológica de la planta madre, que son barreras para la propagación 

vegetativa por medio de estacas (Aumond et al., 2017; Pizarro y Díaz-Sala, 2019). Los 

mecanismos por los cuales células completamente diferenciadas se desdiferencian y 

dan origen a raíces adventicias se desconocen (Abarca et al., 2014) y se sabe muy poco 

acerca de las modificaciones celulares y bioquímicas que ocurren durante el cambio 

de fase y cómo esos eventos reconfiguran algunas vías moleculares que inhiben la 

formación de raíces adventicias en tejidos maduros (Bellini et al., 2014). El cambio 

(switch) en el destino de las células implica cambios muy importantes en el patrón de 

expresión génica. Que las células sean o no competentes, en última instancia, es 

función de la expresión diferencial de genes que afectan la sensibilidad y las distintas 

fases del desarrollo de un nuevo meristema de raíz; el estudio de la expresión de genes 

que afectan el enraizamiento es un buen abordaje para entender la diferente regulación 

en materiales de fácil o difícil enraizamiento (Hutchison et al., 1999). Las redes 
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génicas que regulan el proceso de diferenciación de raíces adventicias pueden cumplir 

distintas funciones en diferentes etapas del desarrollo y en estados particulares del 

desarrollo de una célula; conocer las modificaciones celulares y bioquímicas y la 

dinámica temporal de estas redes y cómo se modifican durante el cambio de fase 

ayudará a explicar la diferente capacidad de enraizamiento que presentan distintos 

materiales vegetales (Bellini et al., 2014; De Lucas y Brady, 2013; Díaz-Sala, 2014; 

Druege et al., 2019; Kunc et al., 2024). 

1.6. Marcadores de enraizamento 

Para poder mejorar los procedimientos de propagación, es fundamental conocer 

los eventos morfológicos, bioquímicos y moleculares asociados con cada una de las 

etapas del proceso de formación de raíces adventicias. Estas etapas se pueden 

caracterizar identificando marcadores de enraizamiento, es decir, parámetros que 

muestren suficiente coincidencia con cierto estado fisiológico, de desarrollo o 

genético. Estos marcadores pueden resultar útiles para identificar el principio y fin de 

cada una de las fases, establecer cuál es la fase en que los materiales recalcitrantes se 

inhiben, predecir el éxito de un tratamiento de enraizamiento y entender los 

mecanismos de la formación de raíces adventicias (De Klerk, 1996). 

1.6.1. Estudios anatómicos 

Las raíces adventicias emergen a partir de un pequeño grupo de células 

denominadas iniciales de raíz, capaces de desdiferenciarse y volverse meristemáticas. 

Estas células se ubican en distintos tejidos, dependiendo de la especie, aunque siempre 

son células vecinas o cercanas a los tejidos vasculares (Geiss et al., 2009). En varias 

especies esto sucede a partir de tejidos indiferenciados como el cambium o células de 

parénquima asociadas a tejidos diferenciados, como floema o parénquima cortical, que 

se desdiferencian por efecto de las auxinas (Baltierra et al., 2004) y también se citan 

como sitio de origen de las RA (Naija et al., 2008; Syros et al., 2004; Tarragó et al., 

2005). 
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1.6.2. Marcadores bioquímicos 

En los genotipos de difícil enraizamiento, la iniciación de RA puede ser 

inducida mediante la aplicación de auxina exógena. Estudios bioquímicos muestran 

que el ácido indol butírico (AIB) exógeno induce cambios en el metabolismo de 

enzimas, carbohidratos y proteínas (De Almeida et al., 2020; Elmongy et al., 2018). 

Luego de la aplicación exógena de auxinas, se ha reportado un aumento en los niveles 

de carbohidratos solubles en la zona de enraizamiento de estacas de tallo (Agulló-

Antón et al., 2014; Elmongy et al., 2018; Goel et al., 2018). Durante la etapa de 

iniciación, se observan divisiones celulares que conducen a la formación de un nuevo 

meristema de raíz; durante esta fase, en Eucalyptus se ha identificado un aumento en 

el número de proteínas que refleja estos importantes cambios a nivel celular (De 

Almeida et al., 2020). El contenido de proteína aumenta de manera significativa a lo 

largo del proceso de enraizamiento en respuesta al AIB exógeno; los máximos niveles, 

en general, están relacionados a un aumento en los niveles de síntesis de enzimas 

durante la iniciación del proceso de regeneración de raíces (Elmongy et al., 2018; 

Husen y Pal, 2007). 

La degradación oxidativa del AIA, entre otros compuestos orgánicos, es 

catalizada por enzimas peroxidasas (Ljung et al., 2002). Cambios en la actividad de 

estas enzimas o en algunas de sus isoformas son usados como marcador bioquímico 

de las sucesivas fases del proceso de enraizamiento (Gaspar et al., 1992; Hatzilazarou 

et al., 2006; Heloir et al., 1996; Masmoudi et al., 1999; McDonald y Wynne, 2003; 

Metaxas et al., 2004; Rout et al., 2000; Schwambach et al., 2008). Estas enzimas 

muestran un mínimo de actividad durante la primera fase de la rizogénesis adventicia 

(fase de inducción) y un máximo en la segunda fase (fase de iniciación), precediendo 

los primeros signos visibles de la diferenciación de raíces (Gaspar et al., 1992). 

Aunque varios autores han observado una correlación positiva entre actividad 

peroxidasa durante la fase de iniciación y la rizogénesis (Metaxas et al., 2004), en 

algunas especies como Populus tremula (Pythoud y Buchala, 1989), Castanea sativa 

x C. crenata (Gonçalves et al., 1998) y Quercus sp. (San-José et al., 1992) no se ha 

podido correlacionar claramente la actividad peroxidasa con el proceso de rizogénesis.  
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En Arabidopsis se sabe que la enzima DIOXYGENASE FOR AUXIN 

OXIDATION (DAO1), inducida por Jasmonatos, juega un papel importante en la 

degradación de algunos conjugados de auxinas durante la RA, actuando como un 

modulador rápido de la disponibilidad de AIA luego del daño mecánico (Lakehal et al., 

2019; Müller, Karel et al., 2021). La interacción entre los jasmonatos y las auxinas es 

compleja y dependiendo del proceso regulado y del estado de desarrollo de los tejidos 

pueden tener una interacción sinérgica o antagónica (Lakehal & Bellini, 2019). 

Estudiar el rol de esta enzima en la regulación de la homeostasis de las auxinas durante 

el proceso de desarrollo de RA puede aportar información adicional valiosa para la 

mejor comprensión de esta compleja red de regulación. 

 

1.6.3. Genes involucrados en el control de la formación de RA 

Los avances más importantes acerca de los mecanismos genéticos y moleculares 

que regulan la diferenciación de RA se basan en estudios de plantas mutantes de A. 

thaliana y, en menor grado, otras especies herbáceas como arroz y maíz (Ahkami, 

2023; Altamura et al., 2023; Kunc et al., 2024). Varios mutantes afectados en diversas 

vías de transducción u homeostasis hormonal también se ven afectados en la capacidad 

de diferenciar RA (Bellini et al., 2014). El genoma secuenciado de Arabidopsis 

constituye una rica fuente de información para estudios comparativos del desarrollo 

de raíces en otras plantas y los genes identificados pueden servir de base para el estudio 

de genes candidatos relacionados con la capacidad de enraizamiento en especies 

leñosas (Benfey et al., 2010; Geiss et al., 2009). 

 Las auxinas controlan la morfogénesis y el crecimiento direccional a nivel de 

órganos y tejidos a través de múltiples respuestas y son el principal grupo hormonal 

involucrado en la diferenciación de RA. Estas respuestas involucran una 

reprogramación de la expresión génica mediada por el receptor nuclear TRANSPORT 

INHIBITOR RESPONSE1/AUXIN SIGNALING F-BOX (TIR1/AFB) (Dharmasiri 

et al., 2005; Kepinski y Leyser, 2005; Pan et al., 2015). Terrile et al. (2012) 

demostraron que el óxido nítrico (NO) estimula la expresión de genes regulados por 

auxinas promoviendo la interacción entre TIR1/AFB y AUX/AIA. En Eucalyptus 
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grandis se encontró una correlación positiva entre los niveles de expresión del gen 

NIA, que participa en la biosíntesis de NO, y la diferenciación de RA (Abu-Abied 

et al., 2014). El transporte activo de auxinas, célula a célula, tiene un fuerte efecto 

sobre los procesos de desarrollo, incluida la diferenciación de raíces. Este transporte a 

corta distancia genera un gradiente de auxinas, mediado por proteínas carrier de eflujo 

PIN-FORMED (PIN), carriers de influjo AUXIN1 (AUX1)/LIKE AUX1 (LAX) y 

una subfamilia de transportadores ATP-BINDING CASSETTE, denominado 

transporte polar de auxinas (Gonin et al., 2019; Vieten et al., 2007). 

 Las auxinas también regulan el centro quiescente y la actividad del meristema 

radical a través de genes PLETHORA (PLT), considerados reguladores máster del 

desarrollo de la raíz primaria, y genes SHORT-ROOT (SHR) y SCARECROW (SCR) 

que especifican al centro quiescente actuando en paralelo con PLT. Las proteínas SCR 

y SHR son factores de transcripción de la familia GRAS (proteínas específicas de 

plantas e importantes componentes regulatorios en diferentes procesos celulares), 

necesarias para la actividad del centro quiescente y el correcto patrón de diferenciación 

de tejidos a partir del meristema apical de raíz (Helariutta et al., 2000; Lee et al., 2013; 

Long y Benfey, 2006; Petricka y Benfey, 2008). La expresión de genes SCARECROW-

LIKE (SCR-LIKE) aumenta de manera significativa en respuesta al agregado de auxina 

exógena en estacas competentes de especies leñosas taxonómicamente muy distantes 

como Pinus radiata y Castanea sativa (Sánchez et al., 2007). Este incremento se 

corresponde con la fase de reorganización celular, previo al reinicio de la mitosis y la 

formación de un nuevo meristema, sugiriendo que los genes SCR-LIKE juegan un 

papel importante en la adquisición de competencia. En Arabidopsis, SCARECROW 

(SCR) es un factor de transcripción putativo, requerido para las divisiones celulares 

asimétricas que dan origen a la endodermis y la corteza de la raíz, así como para 

mantener la identidad del centro quiescente (Geiss et al., 2009). SHORT ROOT (SHR) 

es otro factor de transcripción de la familia GRAS, requerido para la división 

asimétrica de las células iniciales responsables de la diferenciación de la endodermis 

y el córtex, participando en una vía de señalización radial e interactuando con SCR 

(Helariutta et al., 2000). En Populus, Xuan et al. (2014) aislaron y caracterizaron tres 
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genes que codifican proteínas SHR y uno para SCR, implicados en el desarrollo de 

raíces adventicias. 

1.7. Acca sellowiana 

Acca sellowiana es un arbusto frutal nativo de Uruguay y Brasil en proceso de 

domesticación, con alto potencial económico y alimenticio (Dos Santos et al., 2009; 

Ferreira, 2019; Dos Santos et al., 2007). La domesticación de Acca sellowiana, una 

especie frutal cuya polinización es predominantemente cruzada, está limitada por las 

pequeñas ganancias genéticas resultantes de los cruzamientos para cualquier 

característica de interés, como proporción de pulpa, color, etc., debido al amplio rango 

de variación intraespecífica de la progenie. Además, la presencia de períodos juveniles 

prolongados significa que se debe esperar varios años para poder evaluar, seleccionar 

y cultivar los frutos. Estas limitantes pueden superarse mediante la multiplicación 

vegetativa de árboles individuales, para lo cual es imprescindible revertir las limitantes 

para formar raíces adventicias asociadas con el cambio de fase. El conocimiento de las 

bases anatómicas y fisiológicas del proceso, así como su regulación a nivel génico son 

fundamentales para profundizar en el entendimiento de esas limitantes. 

El interés despertado por este cultivo en otros países se debe a su adaptabilidad 

a un amplio rango de condiciones climáticas y cualidades organolépticas de los frutos, 

aptos para el consumo en fresco y como productos elaborados. La especie presenta una 

buena resistencia a heladas y precocidad productiva. Sus hojas y frutos son ricos en 

compuestos con actividad antioxidante, antimicrobiana y propiedades farmacológicas 

(Bontempo et al., 2007; Mosbah et al., 2018; Raikar et al., 2023; Tortora et al., 2019; 

Vuotto et al., 2000). El fruto contiene gran proporción de yodo (3 mg/100 g pulpa), 

vitamina C (851,28 mg/100 g de pulpa) (Fischer, 2020) y calcio (72 mg/100 g de pulpa) 

(Leterme et al., 2006). Entre los diversos componentes bioactivos presentes en los 

frutos y su farmacología se destacan la actividad anticancerígena, antimicrobiana, 

antiinflamatoria y antioxidante. El elevado nivel de compuestos fenólicos en el fruto 

le otorga excelentes propiedades y un gran potencial comercial como base de 

compuestos nutracéuticos (Weston, 2010). Su conservación puede durar hasta un mes 

sin que se pierda su característico sabor y aroma (Azam et al., 1981). Sin embargo, los 
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métodos de propagación vegetativa son relativamente dificultosos para guayabo del 

país en comparación con otras especies frutales (Thorp y Bieleski, 2005); la facilidad 

de propagación normalmente no se incluye en los programas de selección (Citadin 

et al., 2022; Sánchez-Mora et al., 2020) y esto representa una limitante importante para 

el desarrollo del cultivo. Estudios anatómicos en estacas de A. sellowiana cultivar 

Unique mostraron diferenciación de meristemas adventicios en las zonas de unión del 

cambium con los radios parenquimáticos de la médula, a los veinte días de ser cortadas. 

Asimismo, la ocurrencia de raíces se vio afectada de manera negativa por la presencia 

de un anillo de esclerénquima rodeando al floema, que podría estar actuando como una 

barrera física para el crecimiento y emergencia de la nueva raíz (Zhang et al., 2009). 

La disponibilidad del genoma de E. grandis brinda la posibilidad de realizar estudios 

bioinformáticos usando una especie leñosa taxonómicamente emparentada con A. 

sellowiana (Grattapaglia et al., 2012; Myburg et al., 2014). 

1.7.1. Antecedentes internacionales 

En su lugar de origen, la especie ha estado históricamente sometida a la 

influencia antropogénica, con cierto grado de domesticación incipiente de algunas 

poblaciones in situ, lo que ha dado como resultado mayor tamaño de fruto y 

productividad. Con base en la clasificación propuesta por Clement, puede considerarse 

como una especie incipientemente domesticada (Clement, 1999). Sin embargo, en 

otros países como Nueva Zelanda y Colombia se han desarrollado cultivares 

patentados y se cultiva ampliamente (Bogoni et al., 2018; Moretto et al., 2022; Niella 

et al., 2018; Thorp y Bieleski, 2005). Los frutos alcanzan un gran tamaño, de hasta 240 

g, lo que representa una importante mejora con relación a los materiales silvestres de 

Uruguay y Brasil, de 25 a 60 g de peso promedio (Cunda Sisto, 2006). Colombia es el 

mayor exportador de la fruta fresca y Nueva Zelanda, donde la producción alcanza las 

ochocientas toneladas anuales, es el mayor productor de subproductos elaborados a 

partir de la especie (Moretto et al., 2022; Zhu, 2018). En Brasil, la investigación acerca 

de esta especie es realizada en Santa Catarina, por la Empresa de Investigación 

Agropecuaria y Extensión Rural (EPAGRI) y la Universidad Federal de Santa Catarina 

(UFSC) y en Río Grande del Sur en EMBRAPA de clima templado (CPAACT). 
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Actualmente cuentan con cuatro cultivares, SCS 411-Alcántara y SCS 412-Helena, 

SCS 414-Mattos y SCS 415-Nonante, obtenidos en el programa de mejoramiento de 

la especie. Estos cultivares son autofértiles, se complementan en términos de 

maduración y presentan buena resistencia a las principales enfermedades que afectan 

a la especie en ese país (Epagri, s. f.). Brasil cuenta, además, con un banco de 

germoplasma de Acca sellowiana en la estación experimental de San Joaquín 

(EPAGRI) en el estado de Santa Catarina. 

Las técnicas evaluadas incluyen la realización de injertos, acodos, estacas, 

micropropagación y estudios de embriogénesis somática. Las plantas de guayabo 

injertadas presentan el inconveniente de producir numerosos rebrotes del pie, lo cual 

puede generar problemas de manejo una vez establecido el huerto. Se han evaluado 

otras Myrtaceas como portainjerto, pero no presentaron suficiente afinidad para ser 

usadas con guayabo (Oltramari et al., 2000). El acodo de cepa, utilizado para la 

producción comercial de portainjertos de manzana, membrillo y pera, se ha evaluado 

en plantas de guayabo del país de dos años, con un resultado  promedio de 6,6 mudas 

enraizadas por cepa, pero es una técnica costosa (Fachinello y Nachtigal, 1992). El 

estaquillado se destaca como método más eficiente, con tasas de prendimiento de entre 

4 y 76 % en Nueva Zelanda. Los principales factores que afectan la tasa de 

enraizamiento son el genotipo y los efectos negativos de la oxidación fenólica. En 

Brasil reportan porcentajes de enraizamiento muy bajos (entre 0 y 6,2 %) para los 

cultivares desarrollados en ese país (Cangahuala-Inocente et al., 2004). La 

embriogénesis somática fue descrita para guayabo en Brasil (Canhoto y Cruz, 1996) y 

se utiliza como modelo de estudio del proceso de embriogénesis en ANGIOSPERMAS 

leñosas (Dos Santos et al., 2007; Guerra et al., 2001). Las distintas fases del proceso 

fueron caracterizadas mediante análisis morfohistológicos e histoquímicos; pero los 

protocolos desarrollados parten de embriones cigóticos, como explanto, y, por lo tanto, 

no garantizan la fidelidad clonal (Cangahuala-Inocente et al., 2004). Estos resultados 

comprometen la posibilidad de multiplicar efectivamente materiales de élite 

seleccionados, ya sea para su evaluación como para su difusión en el sector productivo. 
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1.7.2. Antecedentes nacionales 

El sector frutícola busca permanentemente alternativas productivas a las 

especies tradicionales en cultivo, como forma de mejorar la ecuación de rentabilidad. 

El guayabo del país despierta interés en los productores por el valor económico que 

pueden alcanzar sus frutos y por la rusticidad de las plantas, lo que permite manejos 

agronómicos amigables con el ambiente. La existencia en nuestro país de una 

importante tradición productora y exportadora de fruta fresca constituye una ventaja 

sobre la que se pueden desarrollar corrientes exportadoras de nuevos frutos. En este 

sentido, los principales estudios en su región de origen se relacionan con la colecta, 

caracterización fenotípica, mejoramiento, propagación, uso y conservación (Nodari et 

al., 2008). 

Para la utilización de especies nativas, resulta muy importante el agregado de 

valor mediante investigaciones sobre su calidad, la promoción de mercados y sobre 

todo iniciar programas de domesticación que permitan comenzar su cultivo. Se 

requieren importantes apoyos continuados para la caracterización evaluación, así 

como estudios de sistemas reproductivos, fisiología de semillas y métodos de 

propagación, aspectos básicos imprescindibles para su cultivo (Berreta et al., 2010). 

El programa de Selección de Frutas Nativas (Facultad de Agronomía-Udelar, 

INIA y Dirección General Forestal-MGAP) tiene como uno de sus principales 

objetivos el desarrollo de cultivares de Acca sellowiana que permitan alcanzar 

producción comercial. En este marco, en los últimos años se han desarrollado varios 

proyectos de investigación que abarcan diferentes aspectos de interés para el desarrollo 

de este cultivo y que incluyen trabajos de prospección de la diversidad de la especie 

en estado silvestre y variedades locales, caracterización de la diversidad genética 

mediante caracteres morfofenológicos y moleculares, evaluación del valor agronómico 

y el potencial comercial de plantas seleccionadas, técnicas de propagación vegetativa 

convencional y comportamiento in vitro de la especie (Cunda Sisto, 2006; Franklin, 

2009; Puppo Mackinnon et al., 2014; Quezada et al., 2014; Rivas et al., 2024; Ross y 

Grasso, 2010; Silveira et al., 2016; Vignale y Bisio, 2005). 
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Entre los principales resultados de este programa se conformaron jardines de 

introducción y evaluación de materiales, se generaron las primeras progenies híbridas 

por cruzamientos dirigidos entre parentales superiores y se registraron las primeras 

selecciones en Uruguay (INIA Fagro Isleña, INIA Fagro Cerrillana, INIA Fagro 

Artillera e INIA Fagro Armonía), que se caracterizan principalmente por su sabor, 

productividad, estabilidad en la producción y tamaño de fruto; recientemente se 

comenzó a incorporar la capacidad de propagación vegetativa (Dini y Speroni, 2024; 

Facultad de Agronomía e INIA, 2024). Los porcentajes de enraizamiento de estacas 

obtenidos han sido muy variables (entre 3 y 60 %) en función del genotipo y el uso de 

fitohormonas (Cabrera et al., 2010). En función de las bajas tasas de éxito obtenidas 

con las técnicas convencionales, se han evaluado alternativas de cultivo in vitro, que 

incluyen la micropropagación y la embriogénesis somática (Guerra et al., 2012; Ross 

y Grasso, 2010). 

Uno de los eslabones en esta cadena de trabajos dirigida a valorizar los frutos 

nativos es la creación de un vivero con plantas de guayabo en el sur del país. El vivero 

se desarrolla en un establecimiento particular, enmarcado en las actividades que realiza 

la Asociación de Fomento y de Defensa Agraria de Juanicó. La iniciativa se concretó 

a través de un proyecto denominado Ambiente y sociedad: estudio de las frutas nativas 

como alternativa para productores familiares, que fue apoyado financieramente por 

el Programa de Pequeñas Donaciones del Fondo para el Medio Ambiente Mundial, de 

Naciones Unidas. El objetivo general del proyecto en el que participan técnicos de 

INIA y Udelar es «proporcionar elementos para mejorar las condiciones de vida de 

productores familiares en aspectos sociales, económicos, ambientales y culturales, 

mediante la utilización de flora autóctona (frutales nativos) como alternativa 

productiva sostenible» (Uruguay. Conexión tecnológica, 2009). Los métodos de 

propagación vegetativa de guayabo del país presentan dificultades, ya que existe una 

gran variabilidad en la capacidad de enraizamiento de los distintos materiales, siendo 

este uno de los principales factores que impiden la difusión del cultivo de esta especie 

frutal nativa en nuestro país. 

Para poder mejorar las estrategias de propagación de Acca sellowiana, es 

fundamental conocer mejor el proceso de diferenciación de raíces adventicias para 
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poder identificar elementos que permitan explicar la gran variabilidad que se encuentra 

entre los distintos genotipos. Este conocimiento es esencial para la domesticación 

racional de esta especie, de la cual se cuenta con información escasa. Según Zhang 

et al. (2009), la baja capacidad de enraizamiento en algunos genotipos de A. sellowiana 

está asociada con la presencia de fibras floemáticas, que impiden el crecimiento de los 

meristemas neoformados. Los bajos niveles de enraizamiento se han relacionado con 

la presencia de esclerénquima o fibras perifloemáticas en varias especies, incluyendo 

Quercus macrocarpa, Juglans nigra (Amissah et al., 2008) y varias especies de 

Eucalyptus (Bryant y Trueman, 2015; Goulart et al., 2014). Por otro lado, el desarrollo 

de tejidos que potencialmente pueden representar barreras físicas puede estar asociado 

al cambio de fase y, por lo tanto, la pérdida de competencia de las células para 

diferenciar un nuevo meristema de raíz. En muchas especies, tanto de angiospermas 

como gimnospermas, la capacidad de formar raíces adventicias está fuertemente 

afectada por el cambio de fase de juvenil a maduro; en las especies leñosas, la anatomía 

del tallo difiere de manera importante en plantas con diferente estado de madurez 

fisiológica (Husen y Pal, 2006; Wendling et al., 2014). El cambio de fase se puede 

observar anatómicamente por la presencia de tejidos tales como el felema hacia el 

interior de las fibras floemáticas (Beakbane, 1961). 

1.7.3. Propagación vegetativa en Acca sellowiana 

Los métodos de propagación vegetativa son relativamente dificultosos para Acca 

sellowiana en comparación con otras especies frutales. Se han evaluado técnicas de 

acodo, injerto, estaquillado y micropropagación, con resultados muy variables. La 

propagación por estacas se destaca como el método más eficiente. Sin embargo, los 

porcentajes de enraizamiento son sumamente variables en función del genotipo y el 

uso de fitohormonas, y la capacidad de rizogénesis no es un carácter que generalmente 

se incluya al momento de la selección de genotipos en el programa de mejoramiento. 

Debido a las bajas tasas de enraizamiento y la variabilidad que presenta esta 

característica, se han evaluado múltiples tratamientos para promover la formación de 

raíces adventicias. Además del uso más habitual de auxinas, se ha evaluado el uso de 

antioxidantes (Da Silva et al., 2022), bacterias promotoras del crecimiento vegetal 
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(Chaparro y Pulido, 2024), búsqueda de marcadores moleculares para características 

genéticas que mejoren la propagación vegetativa (Bini et al., 2024), así como 

diferentes condiciones de cultivo de la planta madre que inciden en el éxito de la RA 

(Niella et al., 2018). 

Los cultivos comerciales existentes en nuestro país son pocos y provienen todos 

de semilla. Por ser una especie alógama, las poblaciones naturales presentan gran 

variabilidad para la mayoría de las características morfológicas. La heterogeneidad de 

los frutos disminuye la rentabilidad de su producción. Atendiendo a la necesidad de 

productores y viveristas de trabajar con variedades homogéneas, es necesario contar 

con un sistema de clonación del material seleccionado. La propagación vegetativa, 

como única forma de asegurar la reproducción fiel de la planta madre, debería tener 

un protagonismo mayor al momento de definir los objetivos del mejoramiento y la 

selección de genotipos (Bisognin et al. 2018). Para poder mejorar las estrategias de 

propagación de Acca sellowiana, es necesario traducir e interpretar el conocimiento 

basado en especies modelo para el caso de esta especie frutal. Esto permitirá 

implementar estrategias de manejo que potencien el proceso para alcanzar niveles de 

enraizamiento compatibles con la producción comercial. 

1.8. Hipótesis 

La diferenciación de raíces adventicias en materiales de propagación vegetativa 

de Acca sellowiana presenta gran variabilidad entre genotipos, que puede ser 

consecuencia de la pérdida de juvenilidad en los materiales de difícil enraizamiento; 

estas diferencias pueden ser detectadas a nivel histológico. 

Los materiales de difícil enraizamiento mejoran su capacidad de diferenciar 

raíces adventicias con la aplicación de AIB exógeno. Este actúa modificando los 

niveles de expresión de genes involucrados en la percepción y homeostasis de las 

auxinas durante las primeras etapas del proceso en que algunas células adquieren 

competencia para diferenciar un nuevo meristema radical. 
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1.9. Objetivos 

1.9.1. Objetivo general 

Estudiar las bases anatómicas y fisiológicas del proceso de diferenciación de 

raíces adventicias en materiales de guayabo del país para generar información que 

ayude a interpretar el comportamiento de las especies leñosas cuando se propagan 

vegetativamente y sirvan de base para ajustar metodologías de propagación más 

eficientes. 

1.9.2. Objetivos específicos 

Evaluar la variabilidad en la capacidad de enraizamiento de los materiales de 

guayabo del país preseleccionados en el Programa de Selección de Frutas Nativas con 

Potencial Comercial, en respuesta a tratamientos hormonales. 

Estudiar los cambios anatómicos y bioquímicos a lo largo del proceso de 

diferenciación de raíces adventicias en materiales contrastantes, en respuesta al 

agregado exógeno de auxinas que permitan identificar cuáles pueden ser las limitantes 

para la diferenciación de RA. 

Identificar genes de respuesta a auxinas en especies modelo, validarlos en A. 

sellowiana y estudiar su expresión en tiempo real en genotipos contrastantes para 

poder explicar la diferente capacidad de rizogénesis adventicia. 
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Enraizamiento in vitro de microestacas de Acca sellowiana 

Resumen 

 Acca sellowiana, conocida como guayabo del país, es un árbol frutal nativo de 

la familia Myrtaceae, nativa de Uruguay y el sureste de Brasil. Presenta un excelente 

potencial agronómico y comercial, alto valor nutricional, y es adecuado tanto para su 

consumo en fresco como para la elaboración de productos manufacturados. En el 

programa de mejoramiento de la especie en Uruguay se han seleccionado varios 

genotipos con características destacadas. Sin embargo, el bajo nivel de éxito logrado 

hasta ahora con la propagación vegetativa de esos materiales representa un limitante 

importante para la producción comercial en nuestro país. Se ha considerado la 

micropropagación como una alternativa para la producción de plantas de buena 

calidad, libres de patógenos. El enraizamiento de estacas y microestacas de especies 

leñosas es fuertemente dependiente del genotipo de la planta madre, y la habilidad para 

enraizar se pierde rápidamente a medida que estas envejecen. El objetivo de este 

trabajo fue evaluar diferentes alternativas para mejorar la capacidad de enraizamiento 

in vitro de los materiales seleccionados. Las plantas madre fueron cultivadas en 

invernáculo y usadas como fuente de explantos para la micropropagación. Los 

explantos se establecieron in vitro en Woody Plant Medium (WPM; Lloyd y McCown, 

1981) sin reguladores de crecimiento, siguiendo el protocolo desarrollado en nuestro 

laboratorio para la especie. La máxima tasa de multiplicación se obtuvo con ribósido 

de zeatina 2,85 µM. Se evaluaron distintas alternativas de enraizamiento con dos 

materiales vegetales que se diferenciaban en su capacidad de enraizamiento. Se usó 

medio WPM, suplementado con ácido indol butírico (AIB) 10 µM, nitroprusiato de 

sodio (SNP) 100 µM, floroglucinol (PG) 1 mM o la combinación de AIB 10 µM con 

PG 1 mM. El material de bajo enraizamiento respondió al AIB (60 % de 

enraizamiento). Sin embargo, ni el PG ni el SNP tuvieron un efecto positivo en el 

enraizamiento de las microestacas. 

Palabras clave: feijoa, micropropagación, floroglucinol, óxido nítrico, raíces 

adventicias 
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3. Anatomía de estacas de tallo y respuestas bioquímicas asociadas con la 

competencia para diferencias raíces adventicias en Acca sellowiana (Myrtaceae) 

Resumen 

Mensaje clave: La evidencia anatómica sugiere que las diferencias en 

capacidad de formar raíces adventicias entre materiales de Acca sellowiana se 

explican por un cambio de fase más temprano en los genotipos de difícil 

enraizamiento. 

El éxito en el desarrollo de raíces adventicias (RA) en estacas impone una 

limitante importante a la propagación de varias especies leñosas; la habilidad para 

formar RA está fuertemente afectada por el genotipo. Sin embargo, no se conocen 

exactamente cuáles son las diferencias entre los genotipos que pueden explicar esas 

distintas respuestas. En este trabajo, estudiamos el efecto del ácido indolbutírico y el 

tipo de estaca en la anatomía y respuestas bioquímicas de las estacas en dos genotipos 

con capacidad de enraizamiento contrastante. Los nuevos meristemas se desarrollaron 

por fuera del anillo de cámbium, sin formación de callo a los catorce días, y las nuevas 

RA crecieron a través de la corteza y emergieron a los veintiocho días. Las estacas de 

los dos genotipos se comportaron de manera diferente tanto in vivo como in vitro. 

Encontramos diferencias anatómicas entre los genotipos que podrían explicar las 

diferencias en habilidad de enraizamiento. En el genotipo de difícil enraizamiento se 

vio un desarrollo más temprano de la peridermis. Este tejido dérmico secundario 

podría ser usado como un marcador confiable del cambio de fase para distinguir las 

porciones de tallo juveniles de las maduras, que perdieron la capacidad de formar RA. 

 

Palabras clave: ácido indolbutírico (AIB), cambio de fase, enraizamiento, anatomía de 

estacas de tallo, propagación vegetativa                 
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3. Stem-cutting anatomy and biochemical responses associated with competence 

for adventitious root differentiation in Acca sellowiana (Myrtaceae) 
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4. Validación y análisis de expresión de genes candidatos para rizogénesis 

adventicia en microestacas de Acca sellowiana (Myrtaceae) 

Resumen 

 Acca sellowiana (Myrtaceae) es una especie multipropósito con frutos 

comestibles y valor ornamental, nativa de Uruguay y el sureste de Brasil. En Uruguay, 

la domesticación de la especie es incipiente, aunque en otros países se cultiva 

ampliamente. Es un arbusto perenne de polinización cruzada por pájaros y abejas. Por 

este motivo, es necesario desarrollar estrategias de propagación vegetativa como por 

ejemplo el empleo de ,estacas de tallo, como forma de reproducir los genotipos 

destacados para su conservación y uso en programas de mejoramiento. La formación 

de raíces adventicias (RA) en estacas está regulada por factores ambientales y 

endógenos. Entre las fitohormonas, el ácido indolbutírico (AIB) es la auxina exógena 

más usada para mejorar el enraizamiento de estacas. La mayor parte de los estudios 

moleculares acerca de la formación de RA utilizan especies modelo; sin embargo, la 

conservación de esos mecanismos en otras especies ha sido poco estudiada y los 

efectos de los distintos factores y sus interacciones en A. sellowiana son poco 

conocidos. La identificación y análisis de la expresión de genes que se sabe que están 

involucrados en la regulación del proceso es un paso importante para dilucidar los 

mecanismos moleculares que regulan la diferenciación de RA en estacas de A. 

sellowiana. En este trabajo, comparamos dos genotipos con capacidad de 

enraizamiento contrastante e identificamos y caracterizamos tres genes que podrían 

regular el inicio del proceso de desarrollo de RA en A. sellowiana: AsPIN1, AsTIR1 y 

AsSHR. El análisis de su expresión mostró que en el genotipo de difícil enraizamiento 

AsTIR1 aumenta de manera significativa en respuesta al AIB exógeno, enseguida del 

tratamiento de inducción. La expresión relativa de AsPIN1 y AsSHR también aumenta, 

24 h después. Se discute el significado biológico de este patrón de expresión génica. 

Palabras clave: raíces adventicias, ácido indolbutírico, propagación vegetativa, 

transporte polar 
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5. Discusión 

La domesticación de cultivos frutales ha estado acompañada de un aumento en 

la perennialidad y un incremento en la capacidad de propagación vegetativa de los 

materiales domesticados con respecto al germoplasma silvestre (Gaut et al., 2015). 

Esta posibilidad de seleccionar genotipos con alta capacidad de propagación a través 

del método propio de cada cultivo (estacas, injertos, etc.) debe basarse en la existencia 

de variabilidad genética para esta característica en el germoplasma. Si bien existe 

suficiente evidencia de que hay variabilidad para esta característica, la base genética y 

sus relaciones con la expresión fenotípica de la capacidad para enraizar de los 

diferentes genotipos no resultan claras. A través de las respuestas diferenciales 

observadas a varios niveles entre materiales con capacidad de enraizamiento 

contrastante en Acca sellowiana, pusimos en evidencia relaciones entre mecanismos a 

nivel hormonal, morfológico y genético que permiten establecer hipótesis sobre la base 

genética de la variabilidad natural (Figura, 2). 
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Figura 2. Etapas del proceso de formación de raíces adventicias, indicando la 

duración de las tres fases (Inducción, Iniciación y Expansión), los principales 

cambios metabólicos y anatómicos asociados a cada una de ellas y los niveles de 

expresión de los genes estudiados en la etapa de Inducción. CHO: carbohidratos, 

PROT: proteínas, AIA: ácido indolacético, AIB: ácido indolbutírico. AsTIR1, 

AsPIN1 y AsSHR: genes estudiados en Acca sellowiana. 

 

Las diferencias encontradas en los distintos niveles de estudio abordados 

permiten interpretar y explicar la diferente capacidad de diferenciar RA de los 

genotipos estudiados. Si bien se encontró un efecto promotor de RA cuando se aplicó 

AIB exógeno, esta respuesta parece estar más relacionada con el estado de desarrollo 

en que se encuentran los tejidos en la base de las estacas. Las estacas del genotipo NR 

presentaban un grado mayor de madurez fisiológica, evidenciado por la presencia de 

una peridermis en claro desarrollo a partir del primer nudo, probablemente asociado 

con la pérdida de competencia de esos tejidos para diferenciar RA. Investigaciones 

realizadas en otras especies de la familia Myrtaceae muestran resultados similares, 

relacionando la capacidad de enraizamiento y vigor reducido de las estacas con la 

anatomía del tallo (Abu-Abied et al., 2012; Bryant y Trueman, 2015; Goulart et al., 

2014; Wendling et al., 2015). Los genes que se estudiaron en este trabajo se 

seleccionaron a partir de genes vinculados al enraizamiento en Arabidopsis thaliana 

(por ser la especie modelo más estudiada) y Eucalyptus grandis (por ser una especie 

leñosa con el genoma secuenciado, de la misma familia que A. sellowiana).  En este 

genotipo, el AIB indujo, en primer lugar, la expresión relativa del receptor de auxinas 

TIR1 a las 12 h de cortadas las estacas y, a posteriori, de otros genes vinculados al 

metabolismo de las auxinas y formación de raíces. Es decir, el primer efecto de la 

hormona tiene que ver con la adquisición o aumento de la competencia, para luego 

poder expresar el programa de desarrollo que conduce a la formación de RA. En el 

genotipo R, en cambio, que a nivel anatómico mostró características más juveniles, los 

tejidos en la base de la estaca mostraron competencia desde el inicio. Los genes 

estudiados tuvieron una alta expresión relativa independientemente del agregado de 

auxina exógena. Estos tejidos, al encontrarse en una etapa de desarrollo juvenil, 
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muestran una mayor competencia para responder al estímulo hormonal e iniciar el 

programa de formación de RA. Los distintos materiales (R y NR) interpretan de 

manera diferente la señal hormonal porque se encuentran en distintos programas del 

desarrollo al momento del corte. Esto deja en evidencia que, si bien la regulación del 

proceso ocurre a nivel genético, estaría más relacionado con la pérdida de juvenilidad 

del material que con el proceso de RA en sí mismo. 

Asociado con esto, el contenido de proteínas también mostró una respuesta muy 

diferente, lo cual respalda que la naturaleza de los cambios inducidos por el AIB 

exógeno fue diferente en ambos genotipos. El incremento en proteínas observado a los 

catorce días probablemente refleja cambios metabólicos que ocurren en respuesta a la 

herida, los cuales en general se relacionan con la fase de inducción del proceso de 

formación de RA (Da Costa et al., 2013). Este incremento fue similar en todos los 

materiales en que se esperaba que se formaran RA, es decir, el genotipo R y el genotipo 

NR con AIB, el cual, de acuerdo con nuestra hipótesis, adquirió competencia en 

respuesta a la hormona. La identidad de las proteínas acumuladas no fue estudiada y 

no podemos confirmar si los mismos o diferentes genes explican la acumulación de 

proteínas en las estacas de los genotipos estudiados. Sin embargo, nuestros resultados 

muestran que en las estacas control del genotipo NR hay factores endógenos que son 

responsables de la diferente respuesta bioquímica y que ese incremento posterior en 

las proteínas sintetizadas en respuesta a la herida no estaría, entonces, vinculado a 

procesos relacionados con el enraizamiento, al menos in vitro. La diferencia en el 

patrón de expresión de proteínas observado in vitro y la ausencia de formación de RA 

en el genotipo NR sin auxina exógena tanto in vivo como in vitro probablemente se 

deba al cambio de fase más temprano, el cual puede ser parcialmente revertido con 

AIB exógeno, cuando los tejidos aún responden por encontrarse en un estado más 

juvenil. 

En Acca sellowiana, la pobre formación de RA ha sido atribuida a la presencia 

de fibras floemáticas en las estacas de tallo, que afectan la actividad metabólica del 

meristema de raíz neoformado e impiden mecánicamente el crecimiento del primordio 

de raíz (Zhang et al., 2009). En los genotipos evaluados, no pudimos encontrar ninguna 

indicación de neoformación de meristemas en ninguna de las estacas en que esta 
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peridermis estaba presente. De acuerdo con estos resultados, es improbable que este 

tejido represente una barrera física para el desarrollo de RA. Es más probable que la 

ausencia de RA en el genotipo NR se deba a la no formación del meristema, ya que las 

células no son competentes. El desarrollo de este tejido, acompañado por la pérdida de 

capacidad de enraizamiento, podría estar indicando que el genotipo NR sufre un 

cambio de fase juvenil a maduro más temprano. 

La diferenciación de RA como programa de desarrollo se ha relacionado 

inversamente con el programa de xilogénesis en varias especies forestales como pino 

(Abarca et al., 2014), palmera datilera (De Almeida et al., 2012) y castaño (Vielba 

et al., 2016). Es resultado de una alteración de la homeostasis de auxinas asociado con 

el cambio de fase que afecta negativamente el desarrollo de RA (Rasmussen et al., 

2014). En consecuencia, altas dosis de AIB pueden inhibir el enraizamiento de estacas 

y promover el crecimiento secundario y la lignificación (Wendling et al., 2015). En 

Acca sellowiana, estacas del genotipo NR con un solo nudo respondieron al AIB 

exógeno y mejoraron la diferenciación de RA. Sin embargo, a partir del segundo nudo 

hacia los nudos inferiores no se observó neoformación de meristemas de raíz y, en 

cambio, la presencia y espesor de la peridermis se vio promovido por el AIB. Este 

efecto aparentemente contradictorio del AIB puede entenderse como un cambio en la 

sensibilidad y respuesta al AIB asociados con el cambio de fase. El patrón de síntesis 

de proteínas también se asocia con el cambio de fase. 

A medida que las plantas envejecen, hay una menor expresión del principal 

receptor de auxinas (TIR1) (Aumond et al., 2017). La mejora en la capacidad de 

enraizamiento del genotipo NR de A. sellowiana cuando se agrega AIB exógeno puede 

ser el resultado de un incremento en la expresión del receptor de auxina AsTIR1. Este 

aumento de la sensibilidad a su vez pudo haber conducido a modificaciones en la 

expresión de otros genes que actúan corriente debajo de la percepción de auxinas y 

que juegan roles esenciales en el enraizamiento de estacas. Entre muchos otros genes 

involucrados en la diferenciación de RA, el aumento en la expresión relativa de 

AsPIN1 y AsSHR en el genotipo NR es congruente con la mejor capacidad de 

enraizamiento observada con el tratamiento de AIB exógeno. Como consecuencia de 

la acción concertada de estos genes que incrementan su expresión en respuesta al AIB, 
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el genotipo NR mejoró su respuesta en enraizamiento y alcanzó niveles similares al 

genotipo R con o sin AIB exógeno (Ross et al., 2024). En otras especies de Myrtaceae 

se han observado cambios similares en la expresión génica en respuesta a las auxinas 

exógenas (De Almeida et al., 2015; Fett-Neto et al., 2011). 

Si bien la red génica que controla la formación de RA en Acca sellowiana o las 

diferencias específicas con especies más conocidas está lejos de ser entendida en su 

totalidad, encontramos evidencia que apoya nuestra hipótesis de que un cambio de fase 

más temprano reduce la competencia para diferenciar nuevas RA en los genotipos NR. 

Estas hipótesis deberán ser generalizadas y los mecanismos subyacentes específicos 

de la especie que estudiamos y generales para otras especies leñosas podrán ser mejor 

comprendidos. La comprensión de estos mecanismos permitirá aumentar la eficiencia 

de la selección por capacidad de propagación en las etapas iniciales de la 

domesticación de nuevos cultivos, así como avanzar en el diseño de manejos y 

tratamientos para mejorar la capacidad de enraizamiento de genotipos de interés 

recalcitrantes. Las condiciones de crecimiento de las plantas madre de manera de 

mantener la juvenilidad o inducirla como se hace en otras especies leñosas 

recalcitrantes y al mismo tiempo manejar las condiciones de temperatura, ambiente 

nutricional y calidad lumínica en que dichas plantas crecen son condiciones 

determinantes de la respuesta que van a tener las estacas, independientemente de los 

tratamientos específicos de enraizamiento que puedan aplicarse. 
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6. Conclusiones 

En este estudio no se encontraron evidencias de meristemas de raíz preformados 

en las estacas de Acca sellowiana de los genotipos utilizados. Los meristemas de RA 

se desarrollaron de novo por fuera del anillo cambial. La aplicación de AIB exógeno 

promovió de manera efectiva tasas de enraizamiento compatibles con la propagación 

comercial en estacas uninodales. La anatomía de las estacas de tallo difirió entre 

genotipos. Sin embargo, se encontró que esas diferencias probablemente son 

consecuencia del cambio de fase de juvenil a maduro y la pérdida de competencia del 

genotipo NR, asociado con un desarrollo más temprano de la peridermis. 

Identificamos y caracterizamos tres genes que son inducidos por AIB y 

probables reguladores del desarrollo de RA en microestacas de Acca sellowiana: 

AsPIN1, AsTIR1 and AsSHR. Los resultados del análisis de su expresión muestran que 

en el genotipo de difícil enraizamiento AsTIR1 aumenta fuertemente en respuesta al 

AIB exógeno poco después del tratamiento de inducción y mejora la sensibilidad de 

las células a las auxinas. La expresión relativa de AsPIN1 y AsSHR también aumenta, 

pero 24 h más tarde. Estos resultados indican que los transcriptos de AsTIR1, AsPIN1 

y AsSHR se inducen durante las etapas tempranas del proceso de formación de RA en 

respuesta al AIB exógeno en estacas de tallo de los genotipos de Acca sellowiana de 

difícil enraizamiento y aumenta la capacidad de formación de RA. Este 

comportamiento es similar al de tejidos maduros estudiados en otras especies. 

Nuestros resultados muestran que para clonar materiales de Acca sellowiana 

mediante el empleo de estacas de tallo, se requiere material juvenil o rejuvenecido y 

que diferentes genotipos pueden requerir diferentes tratamientos para proporcionar 

estacas competentes. Una estrategia posible sería el establecimiento de minijardines 

emulando las técnicas de manejo de plantas madre en especies forestales para la 

obtención de miniestacas con características juveniles. 

El trabajo realizado permitió desarrollar estrategias para profundizar en el 

conocimiento del proceso de rizogénesis adventicia a distintos niveles de estudio, 

extrapolables a otras especies leñosas en las que las técnicas de propagación vegetativa 
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sean una opción productiva a nivel de viveros, así como en programas de mejoramiento 

genético, ya que estas permiten obtener una mayor ganancia genética.  
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