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Resumen 
Jatropha curcas L. es una planta de la familia Euphorbiaceae cuyas semillas poseen alto contenido de 
aceite, el cual representa una fuente de energía alternativa. Además, es de rápido crecimiento y se adapta 
a diversas condiciones ambientales. Dado que la hoja es el órgano responsable de funciones vitales que 
determinarán la vida y productividad de la planta, comprender los mecanismos moleculares involucrados 
en el desarrollo foliar, permitirá el desarrollo de métodos adecuados para optimizar su producción y 
mejorar su resistencia en diferentes condiciones ambientales. A continuación, se abordarán aspectos 
moleculares involucrados en el desarrollo de las hojas de J. curcas. La formación de los primordios 
foliares inicia en los laterales del meristemo apical del brote (por sus siglas en inglés, SAM), 
posteriormente se establecen los ejes abaxial-adaxial, proximal-distal, medio-lateral, y finalmente el 
crecimiento intercalar. Esta revisión está enfocada en los procesos iniciales de la formación de las hojas. 
Entre los genes involucrados en dichos procesos descritos para J. curcas se encuentran, WUS, CLV1, 
CLV3, ARF y KNOXI (STM, KNAT1/2/6), KNOXI (STM, KNAT1/2/6), AS1/2, CUC, BOP, LOB, 
PIN1, miR164 y GA20OX, YAB (YAB1/2/3/5, CRC), HDZIPIII (PHB, REV, ATHB8, ATHB15), ZPR, 
SDN, miR166, AGO1/7/10 y SDN3/5, los cuales son abordados en distinto grado. 
 
 
Genes involved in leaf development of Jatropha 
curcas 

 
Abstract 
Jatropha curcas L. is a plant from the Euphorbiaceae family whose seeds have a high oil content, which 
represents an alternative energy source. In addition, it is fast growing and adapts to various environmental 
conditions. Because the leaf is the organ responsible for vital functions that will determine the life and 
productivity of the plant, understanding the molecular mechanisms involved in leaf development will 
allow the development of appropriate methods to optimize its production and improve its resistance in 
different environmental conditions. Next, molecular aspects involved in the development of J. curcas 
leaves are addressed. The formation of leaf primordia begins on the sides of the shoot apical meristem 
(SAM), subsequently the abaxial-adaxial, proximal-distal, medio-lateral axes and finally intercalary 
growth are established. This review focuses on the initial processes of leaf formation. Among the genes 
involved in these processes described for J. curcas are WUS, CLV1, CLV3, ARF and KNOXI (STM, 
KNAT1/2/6), KNOXI (STM, KNAT1/2/6), AS1/2, CUC, BOP, LOB, PIN1, miR164 and GA20OX, 
YAB (YAB1/2/3/5, CRC), HDZIPIII (PHB, REV, ATHB8, ATHB15), ZPR, SDN, miR166, AGO1/7/10 
and SDN3/5, which are addressed at different level. 
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1. Introducción 
La hoja es el órgano responsable de la fotosíntesis, 
respiración, regulación de la temperatura, sobrevivencia y 
productividad de la planta, además, contribuyen al flujo de 
nutrientes y a su estado nutricional (Jiajia et al., 2020; 
Omidbakhshfard et al., 2018). Estudios realizados en 
diversas plantas demuestran que el área foliar, la forma de las 
hojas y la tasa de fotosíntesis son determinantes en la 
productividad. En este sentido, Jiajia et al. (2020) reportaron 
que una hoja con forma “ideal” puede mejorar 
significativamente la producción de arroz. Además, el área 
de las hojas puede ser un parámetro para predecir de manera 
parcial el crecimiento general de la planta (Weraduwage et 
al., 2015). Koester et al. (2014) reportan que mejorando la 
captura de luz a través de la hoja se puede influir de manera 
positiva en el rendimiento de los cultivos. Por otro lado, en 
álamos, se reportó que los clones de mejor desempeño 
(Raspalje y Beaupré) fueron aquellos con hojas más grandes, 
alto índice de área foliar y altas tasas de fotosíntesis (Barigah 
et al., 1994). Por lo tanto, comprender el origen y formación 
de las hojas permite la posibilidad de mejorar los cultivos, 
optimizar la productividad de la planta y aumentar la 
resistencia a las condiciones ambientales. 
Las plantas expresan hojas de diferentes formas y tamaños 
(Hajheidari et al., 2019; Zhang et al., 2020), a pesar de ello 
muestran patrones comunes en las redes de genes 
involucradas en cada etapa del desarrollo. Este proceso de 
desarrollo se ajusta según la especie, la etapa y las 
circunstancias ambientales (Li et al., 2020; Vasco y 
Ambrose, 2020). El desarrollo de la hoja en plantas 
dicotiledóneas es un proceso que involucra interacciones 
complejas, una multitud de vías reguladoras genéticas, 
hormonales, nutricionales y físicas como la luz y la 
temperatura (Brunkard et al., 2020; Muszynski et al., 2020; 
Schenkels et al., 2020; Testone et al., 2019). La mayoría de 
la información disponible sobre los mecanismos moleculares 
involucrados en la formación de las hojas está centrada en la 
planta modelo Arabidopsis thaliana y es escasa en otras 
especies, más aún en especies leñosas como Jatropha curcas. 
Jatropha curcas es un árbol perenne de la familia 
Euphorbiaceae. Es nativa de Mesoamérica y actualmente 
cultivada en regiones tropicales y subtropicales del mundo 
(Adriano-Anaya et al., 2016; Kumar et al., 2017; Ovando-
Medina et al., 2011). Sus semillas representan una fuente de 
energía alternativa prometedora debido a su alto contenido 
de aceite, además la planta es de rápido crecimiento y se 
adapta a diversos ambientes (Ha et al., 2019). J. curcas aún 
está en proceso de domesticación y muchos aspectos de su 
biología de desarrollo y de los mecanismos moleculares 
implicados en ello no han sido del todo estudiados. Las 
características del desarrollo vegetativo son importantes para 
la productividad de las plantas y, se ha reportado alto nivel 
de variación genética en los rasgos vegetativos de accesiones 
de J. curcas; entre ellos el área foliar, peso de la hoja, tasa de 
fotosíntesis y altura de la planta, siendo las accesiones 
centroamericanas las que presentan niveles más altos de 

variación genética (Montes Osorio et al., 2014; Saadaoui et 
al., 2015). 
Como antes se mencionó, la información respecto al 
desarrollo foliar de J. curcas es escasa, y la información 
disponible sobre los genes involucrados en el desarrollo 
foliar de A. thaliana que ha sido descritos en J. curcas, está 
enfocada principalmente en el papel de estos en el 
florecimiento. La formación de los primordios foliares inicia 
en los laterales del meristemo apical del brote (por sus siglas 
en inglés, SAM), posteriormente se establecen los ejes 
abaxial-adaxial, proximal-distal, medio-lateral, y finalmente 
el crecimiento intercalar. Por ello el objetivo de esta revisión 
es discutir la regulación de los genes involucrados en la 
iniciación, y el establecimiento de los ejes abaxial-adaxial, y 
proximal-distal del desarrollo de las hojas con enfoque en J. 
curcas. 
 
2. Meristemo Apical del Brote (SAM) 
Los órganos y tejidos de las plantas, se producen a partir de 
células madre pluripotentes ubicadas en las puntas de 
crecimiento, es decir, en SAM y en el meristemo apical de la 
raíz (por sus siglas en inglés, RAM) (Li et al., 2017; Wein et 
al., 2020). El SAM, es la fuente de todos los órganos de la 
superficie, mientras que, del RAM, se forman los órganos 
subterráneos. SAM contiene células pluripotentes que se 
dividen mitóticamente, pequeñas y casi esféricas, con un 
citoplasma denso y relativamente pocas vacuolas pequeñas 
(Dolzblasz et al., 2018; Kosentka et al., 2019) 
El SAM tiene forma anticlinal, y está estructurado en 
diferentes zonas (Figura 1), zona central (CZ), zona 
periférica (PZ), centro organizador (OC), zona de costillas 
(RZ) y capas celulares (L1-L3) (Mandel et al., 2016; Swid et 
al., 2018). En CZ la división celular es menos frecuente, y 
actúa como un conjunto de células indeterminadas e 
indiferenciadas. En PZ las células se dividen con mayor 
frecuencia y se incorporan a los primordios de las hojas. En 
RZ se forma el cuerpo del tallo. La capa más externa (L1), 
comprende células epidérmicas que se dividen solo 
anticlinalmente, además, sirve como conducto para el 
transporte de auxinas y para que los patrones filotácticos se 
formen (Mandel et al., 2016). Las células de las capas 
internas L2 y L3 se dividen tanto anticlinal como 
periclinalmente y dan lugar a los tejidos internos de las hojas 
y el tallo (Alvarez et al., 2016). 
A nivel de regulación genética en SAM, se sabe que en 
Arabidopsis, los genes de la familia WUSCHEL (WUS) se 
expresan en el OC, regulando la generación de células madre 
en los meristemos del brote y las flores. La proteína WUS se 
mueve de manera simplástica a través de plasmodesmos 
hacia el dominio suprayacente (la CZ) para encausar el 
destino de las células madre (Gaillochet y Lohmann, 2015). 
WUS promueve la actividad de las células madre, sin 
embargo, CLAVATA3 (CLV3) la suprime. El mecanismo 
implica que WUS activa directa o indirectamente la 
transcripción del gen que codifica CLV3, este péptido corto 
que es reconocido en el medio extracelular por CLAVATA1 
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(CLV1) /CLAVATA2 (CLV2) envía señales al promotor de 
WUS para reprimir su transcripción. A su vez, CLV3, 
Homeodominio-Leucina Zipper Clase III (HDZIP III) y 
ERECTA (ER) regulan el tamaño, la organización y la 
morfología del meristemo. CLV3 restringe la expansión del 
meristemo a lo largo del eje apical-basal, mientras que las 
vías de HDZIPIII y ER restringen la expansión lateral del 
meristemo (Mandel et al., 2016). Se ha reportado que las 
fitohormonas auxinas y citoquininas juegan un papel 
determinante en la proliferación y diferenciación celular 
(Skoog y Miller, 1957; Zhao et al., 2010). El dominio de 
señalización de citoquinina abarca el OC y las capas de 
células vecinas, donde la citoquinina promueve la expresión 
de WUS (Snipes et al., 2018). 
 

 
Figura 1. Estructura del meristemo apical del brote (SAM). 
 
KNOXI (KNOTTED-LIKE HOMEOBOX Class I) es una 
familia de genes reportada en A. thaliana que incluye: 
SHOOTMERISTEMLESS (STM), BREVIPEDICELLUS 
(BP, también conocido como KNAT1), KNOTTED1-like 
Arabidopsis thaliana 2 (KNAT2) y KNAT6 (Hay y Tsiantis, 
2010). Las células madre se mantienen en un estado 
indiferenciado en todo el SAM por la actividad de KNOXI 
STM. Además, la señal CLV3 también se transmite a través 
de la actividad cooperativa del complejo proteico del receptor 
CLV2 / CORYNE (CRN) y a través de la RECEPTOR-LIKE 
PROTEIN KINASE 2 (RPK2), que en conjunto delinean tres 
vías paralelas que median la comunicación de CZ a OC 
(Gaillochet y Lohmann, 2015). Se sabe que KNOXI STM 
regula la producción de citoquininas activando la expresión 
de ISOPENTENYL-TRANSFERASE (IPT7). A su vez, 
WUS facilita la señalización de citoquininas reprimiendo 
directamente la expresión de Type-A ARABIDOPSIS 
RESPONSE REGULATOR (ARR), ARR7 y ARR15 (Adibi 
et al., 2016; Gaillochet et al., 2015), mientras que ARR7 
actúa como un regulador negativo de la señalización de 
citoquininas (Lee et al., 2008). 
La sinergia de la auxina con la citoquinina promueve la 
actividad de las células madre en el centro del meristemo para 
equilibrar la formación de órganos con la actividad 
pluripotente. Las señales de auxina a través del factor de 
transcripción (FT) de AUXIN RESPONSE FACTOR (ARF) 
y MONOPTEROS (MP) reprimen directamente la expresión 

de ARR7 y ARR15, mejorando así la salida de señalización 
de citoquininas y por lo tanto la expresión de WUS 
(Gaillochet y Lohmann, 2015) (Figura 2). 
 

 
Figura 1. Redes en SAM. Regulación positiva (→). Regulación 
negativa (─┼). 
 
3. Iniciación de la formación de la hoja 
Las células que se convertirán en hojas se aglomeran en PZ. 
Posteriormente se originan los primordios foliares (P1, P2, 
P3, según vayan originándose). Después comienza el 
crecimiento y se establecen los ejes Abaxial-Adaxial y 
Proximal-Distal. Luego inicia el crecimiento de la lámina de 
la hoja en los ejes medio-lateral. Finalmente ocurre el 
crecimiento intercalar múltiples direcciones por toda la hoja. 
Estos son los pasos del desarrollo de la hoja en dicotiledóneas 
y puede variar dependiendo de la especie (Du et al., 2018; Li 
et al., 2017; Merelo et al., 2017; Swid et al., 2018) 
Los máximos de auxina (“Aux”, en la Figura 3) determinan 
los sitios de iniciación del primordio en los laterales del 
SAM. Además, la capa L1 permite el transporte de auxinas y 
que los patrones de filotaxis se formen en la superficie del 
SAM (Mandel et al., 2016). PAT (Polar Auxin Transport) 
establece los máximos de auxina mediante las proteínas 
transmembranales PINFORMED1 (PIN1), las cuales tienen 
un papel crucial en el transporte polar de auxinas 
(Adamowski y Friml, 2015), solo las células PZ que se 
superponen con los máximos periódicos de auxina están 
designadas para convertirse en hojas.  
El aumento en la concentración de auxina reprime los genes 
KNOXI, lo cual induce el crecimiento de los promordios (Du 
et al., 2018; Fritz et al., 2018). El mantenimiento del estado 
reprimido de los genes KNOXI en el primordio de la hoja 
depende de los factores de transcripción del dominio ARP 
MYB, que reciben el nombre de ASYMMETRIC LEAF1 
(AS1) en Arabidopsis, ROUGH SHEATH2 (RS2) en maíz y 
PHANTASTICA (PHAN) en Antirrhinum (Byrne et al., 
2000; Timmermans et al., 1999; Tsiantis et al., 1999). 
Otras fitohormonas están relacionadas con el desarrollo de 
las hojas. Las Citoquininas (CK) son hormonas vegetales con 
funciones en el desarrollo, la resistencia al estrés (Antoniadi 
et al., 2020), además de tener un importante papel durante la 
iniciación foliar y el mantenimiento de SAM (Gordon et al., 
2009; Kurakawa et al., 2007; Werner et al., 2003). La 



Sánchez-Gutiérrez et al., 2023  6 (1): 29-38 

IBCIENCIAS | www.biociencias.unach.mx/ibciencias    32 

especificación de la iniciación foliar implica equilibrio y 
retroalimentación entre auxinas y citoquininas (Bar y Ori, 
2014). El gen IPT7 (ISOPENTENYL-TRANSF+ERASE 7) 
está involucrado en la biosíntesis de citoquinas (Yanai et al., 
2005). En A. thaliana, KNOXI regula positivamente a IPT7 
dando como resultado la expresión de las CK. Esta vía es 
dependiente de KNOXI, aunque puede haber otras vías 
independientes de KNOXI. 
Las giberelinas (GA) son fitohormonas que influyen en el 
crecimiento de la planta, y hay evidencias de su participación 
en el desarrollo de las hojas (Claeys et al., 2014). 
GIBBERELLIN 20-OXIDASE 1 (GA20ox1, también 
conocido como ATGA20OX1), gen de biosíntesis de GA, 
codifica GIBBERELLIN 20-OXIDASE (GA20ox), una 
enzima responsable de la biosíntesis de la GA (Nam et al., 
2017). KNOXI inhibe directamente el gen de biosíntesis 
GA20ox1, para reducir los niveles de GA, y en otra vía, de 
manera indirecta, activa el gen catabólico GA2ox1 
(GIBBERELLIN 2-OXIDASE 1) (Bolduc y Hake, 2009). La 
familia GA2ox en A. thaliana, contiene al menos cuatro 
genes: ATGA2OX1, ATGA2OX2, ATGA2OX3 y 
ATGA2OX4. ATGA2OX2 y ATGA2OX4 se expresan en la 
base de SAM y en los primordios foliares en desarrollo. 
KNOXI, regula negativamente la síntesis de GA, a través de 
la actividad de las CK. Como se describe previamente, el 
complejo KNOXI STM induce la biosíntesis de CK, las 
cuales son necesarias para activar la expresión de 
ATGA2OX2 (Jasinski et al., 2005). 
Otros elementos involucrados en la regulación del desarrollo 
foliar son los micro-RNA (miRNA), pequeños RNA de 
aproximadamente 21nt que regulan la expresión génica a 
nivel post-transcripcional (Zeng et al., 2009). El gen miR164 
codifica un microRNA, que entre otras funciones, se dirige a 
CUC2 para modular el dentado del margen de la hoja 
(Nikovics et al., 2006). La familia de genes CUC (CUP-
SHAPED COTYLEDON) incluye a CUC1, CUC2 y CUC3. 
CUC2 también se expresa en el límite entre SAM y los 
primordios foliares. KNOXI mediante STM activa 
directamente la expresión de CUC1 (Hibara et al., 2003; 
Ishida et al., 2000; Spinelli et al., 2011; Takada et al., 2001). 
Tanto CUC1 y CUC2, son regulados negativamente por 
miR164. Se sugiere la posibilidad de que KNOXI y CUC se 
retroalimenten entre sí (Du et al., 2018) 
El gen LATERAL ORGAN BOUNDARIES (LOB) codifica 
el FT LOB que establece el límite entre SAM y los órganos 
laterales iniciadores. LOB es regulado positivamente por el 
complejo AS1/2 (ASYMMETRIC LEAVES 1/2) (Bell et al., 
2012; Shuai et al., 2002). Del mismo modo, BOP1/2 
(BLADE ON PETIOLE 1/2) regula positivamente a LOB al 
inducir su transcripción (Ha et al., 2007). BOP1, un gen que 
codifica una proteína de dominio BTB (Broad-
Complex/Tramtrack/Bric-a-brac) /POZ (Pox virus/Zinc 
finger) con repeticiones de Anquirina, se expresa en el 
primordio de la hoja joven. Además, transcripciones de 
BOP1 se han localizado en la base de los cotiledones en 
desarrollo cerca del SAM (Ha et al., 2004). BOP2 

interacciona y parece ser genéticamente redundante con 
BOP1, en conjunto regulan la morfogénesis de la hoja, la flor 
y el fruto (Hepworth y Pautot, 2015; Khan et al., 2014). 
KNOXI está involucrado con BOP y AS1/2 en un circuito de 
retroalimentación negativa. KNOXI STM, es regulado 
negativamente por BOP1/2 (Ha et al., 2003), y su vez, este 
reprime la expresión de BOP1/2 para establecer un 
meristemo apical de brote embrionario funcional (Jun et al., 
2010). Por otro lado, BOP1/2 induce la transcripción de AS2 
(Jun et al., 2010), lo que permite la formación del complejo 
AS1/AS2 el cual reprime la expresión de KNOXI (KNAT1 y 
KNAT2) (Guo et al., 2008; Machida et al., 2015). 
Finalmente, KNOXI STM regula también negativamente a 
AS1(Byrne et al., 2000, 2002; Scofield et al., 2013). 
 

 
Figura 2. Regulación de la iniciación de la formación de la hoja. 
Regulación positiva (→). Regulación negativa (─┼). 
 
4. Establecimiento de los ejes Adaxial-Abaxial 
El establecimiento de los ejes Adaxial-Abaxial inicia con la 
separación de los primordios del SAM. La región más 
cercana a SAM se denomina adaxial y se convertirá en la 
parte superior de la hoja y la más alejada se denomina abaxial 
y se convertirá en la parte inferior de la hoja. Las 
interacciones entre los genes que regulan los patrones 
Adaxial-Abaxial están descritas de la siguiente manera: el FT 
HDZIPIII promueven el destino de las células adaxiales, y 
los FTs KANADI (KAN) y YABBY (YAB) promueven el 
destino de las células abaxiales (Fritz et al., 2018; Satterlee y 
Scanlon, 2019; Yang et al., 2019). 
HDZIPIII contiene 5 genes en Arabidopsis: PHABULOSA 
(PHB), PHAVOLUTA (PHV), REVOLUTA (REV), 
ARABIDOPSIS THALIANA HOMEBOX 8 (ATHB8) y 
ATHB15 (también conocido como CORONA <CNA>). 
PHB, PHV y REV pertenecen a un grupo que se expresa en 
el dominio adaxial de los primordios foliares en desarrollo, 
en la zona central de la SAM y en el polo xilema de la 
vasculatura, mientras que ATHB8 y ATHB15 se expresan 
exclusivamente en tejidos vasculares (Yamaguchi et al., 
2012). Los miR165/166 interacciona con ARGONAUTE 10 
(AGO10) y como resultado regulan de manera negativa la 
transcripción de HDZIPIII (PHV, PHB y REV) (Emery et al., 
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2003; Tatematsu et al., 2015; Zhou et al., 2015). Los 
miR165/166 se expresan en el dominio abaxial de la hoja, 
mientras que los genes de ARGONAUTE 1 (AGO1), AGO7 
y AGO10 se expresan en el lado adaxial de la hoja. Tanto 
AGO1 y AGO10 tiene afinidad de unión a miR165/166, sin 
embargo, AGO10 tiene mayor afinidad. AGO7 actúa de 
manera sinérgica con AS2 para promover el destino de las 
células adaxiales. El equilibrio de miR165/166 se mantiene 
por medio de la actividad degradadora de SMALL RNA 
DEGRADING NUCLEASE 1 (SDN1) y SMALL RNA 
DEGRADING NUCLEASE 2 (SDN2). Por otro lado, 
HDZIPIII también es reprimido por las proteínas LITTLE 
ZIPPER (ZPR), las cuales se localizan en la zona adaxial de 
los primordios foliares (Fritz et al., 2018; Satterlee y Scanlon, 
2019; Yang et al., 2019). 
La identidad de la zona abaxial es establecida por los genes 
KAN y YAB. YAB es una familia de genes que incluye al 
menos seis miembros: YAB1 (<AT2G45190> también 
conocida como ABNORMAL FLORAL ORGANS <AFO>, 
o FILAMENTOUS FLOWER <FIL>), YAB2, YAB3, 
YAB5, INO (INNER NO OUTER) y CRC (CRABS CLAW) 
(Bowman, 2000; Siegfried et al., 1999). Los genes YAB 
tienen un papel importante en el inicio y desarrollo de las 
hojas y los órganos derivados de las hojas en diversas 
angiospermas. Suprimen la expresión de genes específicos de 
meristemas en los primordios de las hojas, regulan el 
establecimiento de la polaridad abaxial-adaxial de las hojas, 
el inicio del meristemo marginal y la diferenciación del 
floema en las venas de las hojas, por ejemplo, YAB1/2/3/5 
marca el dominio abaxial de la hoja en desarrollo (Romanova 
et al., 2021). Además, YAB1 regula positivamente a KAN1, 
ARF4 y AS1 (Bonaccorso et al., 2012). YAB1/3 es regulado 
negativamente por BOP1/2 (C. M. Ha et al., 2010). También 
se observa regulación positiva por parte de KAN al activar a 
YAB (Chitwood et al., 2007; Yamaguchi et al., 2012; Yang 
et al., 2018). 
KAN es miembro de la familia GARP de factores de 
transcripción, y es clave para la formación del meristemo, la 
identidad abaxial y el crecimiento de las hojas en A. thaliana 
(Huang et al., 2014). KAN tiene cuatro parálogos (KAN1-4) 
en A. thaliana, aunque KAN1 y KAN2 intervienen 
específicamente para determinar la polaridad abaxial de la 
hoja, los cuatro están involucrados en la determinación 
adecuada de la polaridad de los órganos (Zumajo-Cardona et 
al., 2019). KAN interacciona con HDZIPIII y AS1/2 y en 
ambos casos la interacción es una retroalimentación negativa. 
KAN restringe la expresión de AS2 al dominio adaxial a 
través de una interacción represiva directa (Ram et al., 2020; 
Zumajo-Cardona et al., 2019). KAN restringe a los FT 
HDZIPIII (PHB, PHV y REV) (Emery et al., 2003). La 
interacción de KAN y AS1/2 interviene en la polaridad de la 
hoja. 
AS1/2 reprime a KAN2, ARF3/4, YAB5 y a miR166a 
(Husbands et al., 2015; Iwakawa et al., 2007; Iwasaki et al., 
2013). Además, AS1/2 activa indirectamente a miR390 para 
reprimir a ARF3/4 (Iwasaki et al., 2013). miR390 tiene como 

objetivo TAS3 (trans-acting small interfering RNA3); la 
expresión de TAS3 resulta en la biogénesis de tasiRNA 
(trans-acting small interfering RNA), a su vez, tasiRNA 
regula negativamente a ARF3/4 para regular la identidad 
abaxial de la hoja (Allen et al., 2005; Husbands et al., 2015; 
Luong et al., 2018; Machida et al., 2015; Matsumura et al., 
2016; Pekker et al., 2005). 
La hormona vegetal auxina está involucrada en patrón de las 
hojas a lo largo del eje adaxial-abaxial. KAN1 es un represor 
transcripcional que regula la biosíntesis, transporte y 
señalización de la auxina. Los genes relacionados con 
auxinas están regulados por KAN1 y REV. REV activa los 
genes relacionados con la auxina inicialmente y KAN1 
funciona de manera antagónica a REV en la regulación de un 
grupo común de objetivos (Huang et al., 2014; Merelo et al., 
2017; Ram et al., 2020) (Figura 4.) 
 

 
Figura 3. Establecimiento de los ejes adaxial- abaxial. Regulación 
positiva (→). Regulación negativa (─┼). Regulación positiva 
indirecta (---►) 
 
5. Genes involucrados en el desarrollo foliar de 
Jatropha curcas 
En este sentido, la información hasta ahora conocida de lo 
que sucede en J. curcas aun es escasa. Zhang et al. (2014), 
identificaron en J. curcas, la expresión génica de supuestos 
DEGs (Differentially expressed genes) en hojas, los cuáles 
podrían estar involucrados en el desarrollo foliar: ARF, 
Receptor protein kinase CLAVATA1 precursor, KNAT, 
YAB2, ARF IAA1, ARF4, Auxin-responsive protein IAA27, 
homeobox protein y homeobox transcription factor. 
Por su parte, Wang et al. (2012) aislaron 52 miRNA 
(JcumiR001-JcumiR052) de hojas y semillas en J. curcas. 
Seis resultaron homólogos de miRNA ya conocidos, 
mientras que 46 fueron novedosos. De estos, 24 fueron 
detectados exclusivamente en hojas. Uno de los objetivos 
identificados de JcumiR004, es el gen homólogo ARF7. 
Además, se encontró que JcumiR004 puede afectar la 
composición del aceite de la hoja de J. curcas (Wang et al., 
2012). Dado que el principal interés en esta planta es la 
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calidad y cantidad de aceite que produce y que pudiera 
utilizarse en la generación de biocombustibles, resulta 
interesante investigar qué genes regulados por JcumiR004 
podrían estar involucrados tanto en el desarrollo foliar como 
en la composición del aceite. 
Sun et al. (2017), reportaron que JcARF19 está presente en 
J. curcas y es un modulador positivo en sentido ascendente 
en la señalización de auxinas y además puede controlar el 
tamaño de los órganos de la planta. Plantas tratadas con 
agrobacterias que contenían vectores VIGS de JcARF19 
expresaron hojas nuevas más pequeñas y distintas que las 
plantas control. También determinaron que JcARF19 era 
esencial para el proceso adecuado de transducción de señales 
mediado por auxinas en las células foliares de Jatropha. Es 
importante destacar que la sobreexpresión transgénica de 
JcARF19 aumentó significativamente el tamaño de la semilla 
y el rendimiento de la semilla en plantas de A. thaliana y J. 
curcas (Sun et al., 2017). 
Zeng et al. (2009), reportaron 23 familias de miRNA que 
están involucradas en el desarrollo de 4 especies de 
Euphorbiaceae (Ricinus communis, Jatropha curcas, 
Manihot esculenta y Hevea brasiliensis). Los miRNA 
relacionados con la señalización de auxinas (familias 
miR160, miR164 y miR167) intervienen en la morfología 
floral y foliar, así como en la formación de raíces y brotes. 
miR164 tiene funciones en la formación de límites de 
órganos/iniciación del meristemo apical del brote (SAM). 
miR165/166 regula la polaridad de los órganos. miR172 y 
miR159 juegan un papel en la identidad del órgano floral y 
el desarrollo reproductivo y miR319 está relacionado con la 
formación de hojas arrugadas. Recientemente, Tang et al. 
(2020) identificaron 12 genes WOX en J. curcas. JcWOX3, 
JcWOX7 y JcWOX12 se expresaron altamente en semillas. 
En hojas, JcWOX6 se expresó levemente, JcWOX5 y 
JcWOX12 se expresaron moderadamente y JcWOX8 
fuertemente, los cuales pudieran estar relacionado con la 
morfogénesis de las hojas. 
Por otro lado, se identificó el homólogo de PIN1 
(AT1G73590) en J.curcas, el cual en Arabidopsis está 
involucrado en la regulación de la iniciación del desarrollo 
foliar, mediante la inducción de la biogénesis y señalización 
de las auxinas (Chen et al., 2017). Otros genes homólogos 
que en Arabidopsis participan en distintos momentos del 
desarrollo foliar, han sido identificados en J. curcas, cuyas 
funciones estudiadas están principalmente asociadas al 
desarrollo floral. JcKNAT6, controla el desarrollo floral y 
está involucrado en la diferenciación sexual de flores de J. 
curcas (Chen et al., 2017). Los homólogos JcWOX3, 
JcYAB1, JcYAB3, JcARF3, JcARF4, JcAS1, JcAS2, 
JcCUC2, JcCUC3, JcMP, JcPIN1, JcREV, JcWUS, JcSTM 
están implicados en el desarrollo de las inflorescencias. 
Mientras que los genes JcGA2OX2, JcGA2OX4, 
JcGA20OX5 están involucrados en la vía de señalización y 
metabolismo de GA (Chen et al., 2017), JcAux/IAA1 y 
JcARF, genes de respuesta primarios/tempranos a las auxinas 
consisten, están involucrada en el desarrollo del saco 

embrionario. JcARF6 junto con JcARF8 regulan la 
elongación del tallo de la inflorescencia, elongación del 
filamento del estambre, dehiscencia de las anteras, 
elongación de las papilas estigmáticas, la maduración del 
gineceo y la apertura de las yemas florales (Xu et al., 2016). 
Además, genes homólogos de CLV1 en J. curcas: el 
Unigene4053_S7 está implicado en la diferenciación del 
estambre, mientras que el Unigene19315_S7, está 
involucrado en el desarrollo del saco embrionario (Xu et al., 
2016). 
 
6. Conclusión 
La comprensión de las redes involucradas en el desarrollo de 
la hoja de Jatropha curcas ha tenido pocos avances. En esta 
revisión se tomaron como base los conocimientos que se 
tienen a la fecha del desarrollo de la hoja en la planta modelo 
Arabidopsis thaliana, y mostramos los genes que se han 
identificado en Jatropha curcas y que pudieran estar 
relacionados con el desarrollo foliar. Dado que el principal 
interés en esta planta es el aceite que produce y su potencial 
para utilizarse en la generación de biocombustibles, genes 
como JcumiR004, JcumiR164, JcWOX12, JcWOX8, las 
familias ARF y CUC, y los relacionados con la síntesis de 
fitohormonas como citoquinas y giberelinas, podrían tomarse 
en cuanta en futuros estudios debido a su probable relación 
tanto con el desarrollo de las hojas como con la síntesis de 
aceite y el desarrollo de las flores, procesos que impactan en 
la tanto en la cantidad y calidad de semillas que la planta 
produce.  
Debido a que el conocimiento sobre cómo estos genes están 
involucrados en las redes reguladoras del desarrollo de la 
hoja aún es limitado para J. curcas, creemos que lo expuesto 
en este documento, puede ayudar a la planificación de futuras 
investigaciones. 
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