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Caracterización fisiológica de tres razas de maíz peruano cultivadas 
con altos contenidos de boro

Physiological characterization of three Peruvian maize landraces grown under high 
boron contents

RESUMEN	
El boro (B) es un nutriente esencial para un adecuado desarrollo de las plantas. En regiones áridas o semiáridas es 
frecuente encontrar suelos con elevado contenido de B. Este exceso de B desencadena problemas importantes de 
toxicidad en las plantas, que conducen a una reducción de su crecimiento y a una disminución de la fotosíntesis, 
entre otros efectos. El maíz es uno de los cultivos de mayor importancia en Perú. Muchas de las tierras de cultivo 
del sur del Perú presentan contenidos elevados de B. La selección de razas que sean tolerantes a estas condiciones 
es fundamental para obtener mejores rendimientos en las cosechas. El objetivo de este trabajo fue caracterizar la 
tolerancia al exceso de B de las razas de maíz Pachía, Lipe-Coruca y Sama, originarias de la región de Tacna (Perú). 
Para ello, se cultivaron estas razas de maíz en macetas con tierras con alto contenido de B (214 ppm), y fueron 

-1regadas con aguas del río Sama cuya concentración de B fue de 14.63 mgL . Las razas Sama y Lipe-Coruca 
mostraron las mayores alturas con respecto al vástago. Además, la raza Sama presentó los más bajos contenidos 
foliares de B soluble e insoluble, y los mayores contenidos de clorofilas y carotenoides. En resumen, estos 
resultados sugieren que Sama es la raza más tolerante al exceso de B. Así, los menores contenidos de B y el mayor 
contenido de estos pigmentos de Sama permitirían una mejor adaptación al estrés generado por la acumulación de 
B en las tierras de cultivo.
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Boron (B) is an essential nutrient for proper plant development. It is common to find lands with high B contents in 
arid or semi-arid regions. Excess of B causes toxicity problems leading to stunted growth and a decline in 
photosynthesis rate, among other effects. Maize is one of the most important crops in Peru. Many of the cultivated 
land in southern Peru have high B contents. The selection of the races in these conditions is fundamental to improve 
maize crops. Therefore, the aim of this work was to determine the tolerance of B excess in Pachia, Lipe-Coruca, 
and Sama races of maize originating in Tacna, Peru. In consequence, the races of maize were cultivated in pots 
filled with high B contents (214 ppm), and watered with river water of Sama, which B concentration was 14.63 mg 
L-1. Sama and Lipe-Coruca maizes showed the maximum stem heights. In addition, Sama maize presented the 
lowest foliar content of soluble and insoluble B, and the highest content of chlorophyll and carotenoid. In 
summary, the results suggest that the most tolerant land of B excess is Sama. Hence, the lowest contents of B and 
the highest pigment contents of Sama would allow a better adaptation of stress caused by the accumulation of B in 
cultivate lands.
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INTRODUCCIÓN

El boro (B) es un micronutriente esencial para el 
correcto desarrollo de las plantas. Puede formar 
complejos con compuestos que contengan dos 
grupos hidroxilos en configuración cis (Landi et 
al., 2019). La función primordial que realiza el B 
en las plantas es estructural. Forma enlaces éster 
con los residuos de apiosa de dos moléculas de 
ramnogalacturonano II (RGII) en las paredes 
celulares (Kobayashi et al., 1996). Estos 
complejos de borato y RGII dan estabilidad a las 
paredes y son esenciales para el proceso de 
elongación celular (De Cnodder et al., 2005). De 
hecho, la falta de B provoca una rápida 
disminución de la elongación de la raíz de 
Arabidopsis thaliana (Princi et al., 2016).

Al ser el B un micronutriente, su rango óptimo de 
concentraciones en el suelo es muy pequeño 
(Landi et al., 2019). Es frecuente encontrar suelos 
donde las concentraciones de B se hallen en 
condiciones de deficiencia o toxicidad para las 
plantas. Además, las condiciones climáticas 
determinan el contenido de este nutriente en los 
suelos. En regiones áridas y semiáridas, la elevada 
evaporación del agua del suelo y la escasez de 
precipitaciones favorecen a la acumulación de B 
en las capas superiores del suelo. Así, en las 
regiones áridas, la toxicidad de B es uno de los 
problemas más importantes que pueden afectar al 
rendimiento de las cosechas (Princi et al., 2016; 
Landi et al., 2019).

Al igual que otros elementos, el B es tóxico para el 
desarrollo de las plantas cuando se acumula en el 
interior de las células vegetales a elevadas 
concentraciones. La alta permeabilidad del ácido 
bórico puede generar problemas de toxicidad 
cuando los suelos contienen altos niveles de B. Se 
considera que concentraciones de B en los suelos 

-1 superiores 12 mg kg causan efectos tóxicos en las 
plantas (Tanaka y Fujiwara, 2008). Así, cuando 
las plantas se cultivan en presencia de altas 
concentraciones de B, se producen importantes 
alteraciones en su crecimiento vegetativo y 
reproductivo (Herrera-Rodríguez et al., 2010). De 
hecho, el exceso de B provoca una inhibición del 
crecimiento de los tallos y las raíces al disminuir 
su división y expansión celular, lo cual conducen a 
un menor desarrollo y tamaño de plantas (Nable et 
al., 1997). Además, el exceso de B provoca 
clorosis y/o manchas necróticas en las hojas. Estas 
necrosis se originan por la acumulación de B en 
las hojas de algunas especies debido al transporte 

de este nutriente a través de la corriente de 
transpiración del xilema (Camacho-Cristóbal et 
al., 2008). Los altos contenidos de B también 
afectan a la fotosíntesis, provocando una 
disminución del área fotosintética y de clorofila. 
Esto conlleva a una reducción de la tasa 
fotosintética (Landi et al., 2019; Simón-Grao et  
al., 2019). Otros efectos provocados por las altas 
concentraciones de B son alteraciones en el 
metabolismo del nitrógeno y en los niveles de 
sacarosa y almidón (Princi et al., 2016; Landi et 
al., 2019).

Pese a estos efectos tan drásticos generados por el 
exceso de B, las bases fisiológicas de su toxicidad 
no están claras. Sin embargo, el origen de su 
toxicidad podría deberse a su capacidad para 
unirse con moléculas clave que contengan grupos 
hidroxilos en configuración cis, especialmente 
moléculas de ribosa. De tal forma que el 
excedente de este nutriente se enlazaría con 
compuestos que poseen estos grupos, lo que 
provocaría una alteración en sus estructuras y/o 
funciones (Reid et al., 2004). Así, se han 
propuesto tres hipótesis para explicar la toxicidad 
del B en las plantas:

1) Afectando la estructura de la pared celular (De 
Cnodder et al., 2005).

2) Alterando el metabolismo energético mediante 
su unión a los residuos de ribosa de moléculas 
como el ATP, NADH y NADPH (Reid et al., 
2004). 

3) Finalmente, el exceso de B desorganizaría la 
división celular y el desarrollo por su unión a las 
ribosas libres o que forman parte del RNA (Reid et 
al., 2004). 

La tolerancia de las plantas a la toxicidad de B 
varía entre especies e incluso entre variedades de 
la misma especie (Nable et al., 1997). Algunas 
plantas han desarrollado mecanismos que las 
hacen tolerantes a los altos contenidos de B. De 
hecho, esta resistencia está asociada a una menor 
absorción y a una más baja acumulación de este 
elemento en los tejidos de la planta (Princi et al., 
2016; Landi et al., 2019). Así, se han propuesto 
dos estrategias que aumentan la tolerancia de las 
plantas al exceso de B:

De hecho, se ha sugerido que el B interferiría con 
la transcripción y/o traducción mediante su unión 
a ribosas que están expuestas durante el splicing 
del RNA y/o en el t-RNA (Reid, 2010).
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2) Otra estrategia desarrollada es una represión 
post-transcripcional de los transportadores de B, 
AtNIP5;1 y AtBOR1 de Arabidopsis, en 
condiciones de alto B. Estas dos proteínas están 
implicadas en el transporte de B desde el suelo 
hasta el xilema en condiciones de deficiencia de 
B. La represión de estos dos transportadores 
reduce la cantidad de B que entra al xilema y, por 
tanto, al resto de los tejidos de la planta (Yoshinari 
y Takano, 2017).

1) Se ha descrito un mecanismo activo de salida de 
B desde la raíz hacia el exterior, mediada por el 
transportador de B BOR4 (Wakuta et al., 2016). 
En A. thaliana, este transportador (AtBOR4) se 
localiza en el plasmalema de las células radicales 
y permite una excreción del exceso del B desde la 
raíz hacia el suelo. 

El sur del Perú tiene una importante actividad 
agrícola, pero la productividad de sus cultivos se 
ve muy afectada por la escasez de lluvia. La 
precipitación media anual en esta región es de 
28.1 mm (Pouyaud et al., 2001; PDRC, 2016). 
Así, para conseguir cosechas rentables es 
necesario introducir el regadío. En Tacna, existen 
las cuencas hidrográficas de los ríos Caplina, 
Sama, Locumba, Uchusuma y Caño, cuyas aguas 
se utilizan para el riego de los cultivos (ANA, 
2015). Las aguas de las cuencas del Locumba y 
Sama son de baja calidad debido a la elevada 
actividad volcánica e hidrotermal y a los residuos 
de la minería. Varios ríos de las cuencas de los ríos  
Locumba y Sama presentan unos contenidos 
elevados de B (Franco et al., 2012). Por ejemplo, 
en puntos del cauce del río Salado (cuenca 
Locumba) se han medido concentraciones de B de 

-1
17.63 mg L . Además, en el río Sama se han 
medido concentraciones de B de 14.49 y 17.39 mg 

-1
L  (ANA, 2017). Las concentraciones máximas 
aceptables de B en las aguas para su consumo 

-1humano varían entre 5.0 mg L  (Canadá) hasta 0.3 
-1

mg L  (EE. UU.) (Kot, 2009). En Perú, los 
estándares Nacionales de la Calidad Ambiental 
del Agua (ECA) establecen un contenido de B de 1 

-1mg L  para el agua de riego de los cultivos 
vegetales, muy por debajo del contenido de B 
medido en estas cuencas (Decreto Supremo de la 
República del Perú, N° 004-2017- MINAM).

Por tanto, teniendo en cuenta la importancia del 
maíz como alimento prioritario para la población 
humana y el ganado, el elevado contenido de B de 
estas tierras del sur del Perú y el efecto que este 
estrés provoca en el rendimiento de los cultivos; el 

El contenido de B soluble e insoluble se determinó 
utilizando el método descrito por Fitzpatrick y 
Reid (2009) con algunas modificaciones. El 
material vegetal fue triturado hasta un fino polvo 
con un mortero, previamente enfriado en N  2

líquido. El B contenido en unos 150-200 mg de 
material se extrajo con 500 µL de agua de alta 
pureza a 80 ºC durante 30 min. Cada 10 minutos, 
las muestras se agitaron en un vórtex. 

objetivo de este trabajo fue analizar cómo afecta el 
exceso de B a tres razas de maíz. Se han medido 
diversos parámetros morfo-fisiológicos para 
determinar la raza más tolerante al exceso de B.

MATERIAL Y MÉTODOS

Material vegetal

Condiciones de cultivo

Las semillas fueron remojadas durante 24 horas 
en agua destilada. Se sembraron 30 semillas por 
cada raza en bolsas de polietileno. Estas bolsas 
fueron rellenadas con 1 kg de suelo agrícola 
procedente del fundo del agricultor Lucio 
Martínez del distrito de Sama. Este suelo presentó 
un contenido de B de 214 ppm. Las plantas se 
regaron dos veces por semana, manteniendo la 
capacidad de campo, con agua procedente del río 

-1
Sama con una concentración de B de 14.63 mg L . 
Las plántulas se mantuvieron durante 20 y 30 días 
en el invernadero del laboratorio de Biotecnología 
Vegetal de la Facultad de Ciencias Agropecuarias 
de la UNJBG de Tacna. Transcurrido este periodo, 
se recogieron seis plantas de cada raza de maíz y 
se separaron los vástagos de las raíces. Estos 
órganos se usaron para la determinación del 
contenido de B y de los pigmentos. El material 
vegetal se congeló hasta su posterior uso.

Se utilizaron las razas de Zea mays Lipe-Coruca, 
Pachía y Sama. Estas tres razas fueron 
seleccionadas por los agricultores de la región de 
Tacna durante varias generaciones. En este 
proceso se obtuvieron  las razas mejor adaptadas a 
las condiciones de estos suelos y a la baja calidad 
del agua de riego.

Caracterización de parámetros morfológicos

A los 20 y 30 días, tras la siembra de las semillas, 
se determinó el tamaño de los tallos y de los 
vástagos con una cinta métrica.

Determinación de boro
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No se observaron diferencias significativas en la 
concentración radical de B soluble entre las tres 
razas analizadas (Fig. 2A). El contenido radical de 
B insoluble fue menor en Sama (Fig. 2B). 
Interesantemente, en las hojas, la concentración 
de B soluble fue significativamente menor en las 
razas Lipe-Coruca, pero sobre todo en Sama, 
donde los niveles medidos fueron de 0.67 mg/g 
(PF) (Fig. 3A). Se observó el mismo patrón en el B 
insoluble donde los valores más bajos se 
obtuvieron en Sama (Fig. 3B). Por tanto, Sama es 
capaz de acumular niveles más bajos de B, 
especialmente de B soluble en sus hojas.

Figura 1. Longitud del tallo (A) y altura del vástago (B) 
de las razas de maíz Pachía, Lipe-Coruca y Sama a los 
30 días desde su germinación. Nota: Los resultados son 
la media ± desviación estándar de seis plantas. 
D i f e r e n t e s  l e t r a s  i n d i c a n  l a s  d i f e r e n c i a s 
estadísticamente significativas (P < 0.05) entre las 
razas. El análisis estadístico se realizó con la prueba 
ANOVA con post-hoc test de Tukey HSD.

Determinación del contenido de boro soluble e 
insoluble

Transcurrido este periodo, los viales se 
centrifugaron a 12500 g durante 10 minutos y los 
sobrenadantes se recolectaron; los precipitados se 
resuspendieron en otros 500 µL de agua y se 
repitió el proceso. Los extractos acuosos (B 
soluble) y los precipitados (B insoluble) se 
congelaron hasta la determinación del B.

Los precipitados (B insoluble) se pasaron a 
crisoles y se calentaron a 550 ºC durante seis horas 
en una mufla. Las cenizas se trataron como se ha 
descrito anteriormente para la determinación del 
B insoluble.

Determinación de pigmentos

La extracción de los pigmentos, a partir de 
material vegetal triturado, se realizó con acetona 
al 80 % (v/v). Se midió la absorbancia de los 
extractos acetónicos a 470, 647 y 663 nm para 
determinar la concentración de la clorofila a, 
clorofila b y carotenoides (Lichtenthaler, 1987).

Los extractos acuosos se transfirieron a crisoles de 
porcelana, se secaron a 80 ºC durante 72 horas y se 
quemaron hasta cenizas en una mufla a 550 ºC 
durante seis horas. Las cenizas se disolvieron en 1 
ml de ácido clorhídrico 0.1 N y el contenido de 
boro fue determinado usando el método de H-
azometina.

Análisis estadísticos

Los estadísticos fueron la media ± la desviación 
estándar de seis plantas individuales. Los 
resultados fueron estadísticamente comparados 
usando el análisis unidireccional de varianza 
(ANOVA). Las diferencias significativas entre las 
razas (P < 0.05) se evaluaron mediante el uso de la 
prueba Tukey de diferencia honestamente 
significativa (post-hoc Tukey HSD).

Los tallos de estas tres razas alcanzaron una 
longitud promedio de 12 cm, no encontrándose 
diferencias en el crecimiento de este órgano en las 
tres razas analizadas (Fig. 1A). Sin embargo, 
cuando se determinó el tamaño del vástago se 
observaron diferencias significativas entre estas 
razas. Lipe-Coruca y Sama presentaron un mayor 
crecimiento de sus vástagos que Pachía (Fig. 1B).

RESULTADOS 

Determinación del tamaño del tallo y del 
vástago
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Figura 2. Concentración de boro soluble (A) e 
insoluble (B) en las raíces de las razas de maíz Pachía, 
Lipe-Coruca y Sama a los 20 días desde su 
germinación. 
Nota: Para más detalles de la extracción y 
determinación de boro ver Materiales y Métodos. Los 
resultados son la media ± desviación estándar de seis 
plantas. Diferentes letras indican las diferencias 
estadísticamente significativas (P < 0.05) entre las 
razas. El análisis estadístico se realizó con la prueba 
ANOVA con post-hoc test de Tukey HSD.

En resumen, la variedad Sama presentó unos 
contenidos de clorofila a y b y de carotenoides 
marcadamente mayores que los obtenidos en las 
otras dos razas (Figuras 4 y 5).

Las concentraciones de clorofila a y b fueron 
significativamente mayores en Sama. Además, 
Pachía fue la raza que presentó los valores más 
bajos (Figuras 4A y 4B). Como era de esperar, el 
contenido de clorofila total (calculado como la 
suma de clorofila a y b) fue mayor en Sama y los 
valores más pequeños se obtuvieron en Pachía 
(Figura 4C).

Figura 3. Concentración de boro soluble (A) e 
insoluble (B) en las hojas de las razas de maíz Pachía, 
Lipe-Coruca y Sama a los 20 días desde su 
germinación. 

Determinación del contenido de pigmentos

Los niveles de carotenoides fueron muy similares 
en Pachía y Lipe-Coruca y significativamente 
mayores en Sama, donde se alcanzó una 
concentración de 0.35 mg/g (PF).

Nota: Para más detalles de la extracción y 
determinación de boro ver Materiales y Métodos. Los 
resultados son la media ± desviación estándar de seis 
plantas. Diferentes letras indican las diferencias 
estadísticamente significativas (P < 0.05) entre las 
razas. El análisis estadístico se realizó con la prueba 
ANOVA con post-hoc test de Tukey HSD.
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Figura 5. Concentración de carotenoides en las razas de 
maíz Pachía, Lipe-Coruca y Sama a los 20 días desde 
su germinación. 

Figura 4. Concentración de clorofila a (A), clorofila b 
(B) y clorofila total (C) en las razas de maíz Pachía, 
Lipe-Coruca y Sama a los 20 días desde su 
germinación. 
Nota: Diferentes letras indican las diferencias 
estadísticamente significativas (P < 0.05) entre las 
razas. El análisis estadístico se realizó con la prueba 
ANOVA con post-hoc test de Tukey HSD.

Nota: Para más detalles ver Materiales y Métodos. Los 
resultados son la media ± desviación estándar de seis 
plantas. Diferentes letras indican las diferencias 
estadísticamente significativas (P < 0.05) entre las 
razas. El análisis estadístico se realizó con la prueba 
ANOVA con post-hoc test de Tukey HSD.

Se determinaron los contenidos de B soluble e 
insoluble en hojas y raíces. Las concentraciones 
de B han sido usadas como un indicador para 

El objetivo de este trabajo ha sido realizar una 
primera caracterización fisiológica de tres razas 
de maíz para analizar cuál de estas puede ser más 
tolerante a los altos contenidos de B en los suelos. 
Así, se han cultivado las razas Pachía, Lipe-
Coruca y Sama en suelos agrícolas procedentes de 
cultivares de la región de Sama, que se 
caracterizan por su alto contenido de B (214 ppm). 
Estas plantas fueron regadas con aguas del río 
Sama, caracterizada también por el elevado 

-1contenido de B (14.63 mg L ). Bajo estas 
condiciones de cultivo, las razas Sama y Lipe-
Coruca tuvieron un mayor crecimiento de sus 
vástagos que Pachía (Fig. 1B). Entre los efectos 
que provoca el exceso de B, en las plantas 
destacan el retraso en el desarrollo, la reducción 
del tamaño de los vástagos y del crecimiento 
radical (Nable et al., 1997; Herrera-Rodríguez et 
al., 2010). Se ha propuesto que la disminución de 
las divisiones de las células de los meristemos 
radicales y la inhibición de la expansión de la 
pared celular, inducidas por la toxicidad de B, 
serían la causa que conduciría al menor 
crecimiento de los vástagos y las raíces observado 
bajo estas condiciones (Herrera-Rodríguez et al., 
2010). Por tanto, el mayor tamaño de los vástagos 
de Sama y Lipe-Coruca indicaría que estas razas 
son más tolerantes al alto contenido de B de estos 
suelos y agua de riego.

El elevado contenido de B en las tierras de cultivo 
es un problema importante a nivel mundial que 
condiciona el correcto desarrollo de los cultivos, 
así como su rendimiento (Nable et al., 1997; 
Princi et al., 2016; Landi et al., 2019). El sur del 
Perú es una región extremadamente seca con una 
importante superficie dedicada a la agricultura 
que deja un significativo impacto económico en la 
región (Pouyaud et al., 2001). Este clima seco 
junto con la intensa actividad volcánica genera 
una acumulación de B en los cultivares. En 
muchos casos, estas concentraciones de B 
exceden las cantidades que los cultivos pueden 
tolerar, lo que conduce a una merma de su 
desarrollo y de su rentabilidad económica. Perú 
posee una riqueza enorme de razas/variedades de 
Zea mays,  que durante cientos de miles de años, 
han sido cultivadas y seleccionadas por los 
agricultores con la finalidad de obtener aquellas 
más productivas. 

DISCUSIÓN
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2) Un mecanismo de transporte activo de 
excreción de B. 

1) Una disminución de la absorción de B en las 
raíces que conduce a un menor contenido de este 
nutriente en las raíces y vástagos. 

determinar la tolerancia de las plantas frente al 
exceso de B. De hecho, una de las características 
de las plantas tolerantes al exceso de B es la menor 
acumulación de este nutriente en sus tejidos. Por 
ejemplo, en trigo y cebada la tolerancia al exceso 
de B se relaciona con una menor acumulación de 
B en los vástagos (Nable, 1988; Sutton et al., 
2007). El reducido contenido de B en los tejidos 
de las plantas tolerantes puede ser debido a tres 
mecanismos no excluyentes: 

3) Una disminución de la velocidad de 
transpiración que conllevaría a un menor 
transporte del B desde las raíces hacia los vástagos 
(Camacho-Cristóbal et al., 2008;  Princi et al., 
2016; Macho-Rivero et al., 2017). Los resultados 
obtenidos en este trabajo mostraron que Sama 
presentó unos niveles foliares de B soluble  
significativamente menores que las otras dos 
razas. Sin embargo, en las raíces solo fueron 
significativamente menores los contenidos de B 
insoluble (Figuras 2 y 3). Estos datos sugieren que 
la cantidad de B absorbida por las raíces en estas 
tres razas debe de ser similares, dado que el 
contenido de B soluble radical es muy parecido en 
las tres razas. Además, bajo estas condiciones de 
cultivo, no podría ser excluida la existencia un 
mecanismo de excreción activa de B desde las 
raíces al suelo que sea específico o que esté más 
activo en una de estas razas. Interesantemente, en 
las hojas, los menores niveles de B soluble de 
Lipe-Coruca y, sobre todo, en Sama sugieren que 
estas razas tienen disminuido el transporte de B 
hacia los vástagos. Así, ambas razas podrían tener 
una reducida carga de B al xilema que explicaría 
los menores niveles de B observados. El 
transporte de B en las raíces y su posterior carga al 
xilema se realiza por difusión pasiva y mediante 
u n a  a b s o r c i ó n  f a c i l i t a d a  p o r  v a r i o s 
transportadores/canales (Camacho-Cristóbal et 
al., 2008; Tanaka y Fujiwara, 2008). En 
A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a ,  e n t r e  e s t o s 
transportadores/canales se encuentran NIP5;1 que 
se requiere en la absorción de B en las raíces y 
BOR1 implicado en la carga del B al xilema 
(Takano et al., 2002; Takano et al., 2006). 
Además, el transportador BOR4 de Arabidopsis 
excreta B desde la raíz hacia el suelo (Wakuta et 
al., 2016). En esta especie, se han propuesto dos 
estrategias que aumentarían su tolerancia al 

Como se ha comentado anteriormente, otro de los 
mecanismos mediante los cuales las plantas 
pueden reducir los contenidos de B en sus tejidos 
aéreos es reduciendo la transpiración. Por tanto, 
los menores contenidos foliares de B soluble en 
Lipe-Coruca y, sobre todo, en Sama también 
podrían deberse a que estas razas tendrían una 
velocidad de transpiración más reducida. Esto 
conduciría a una reducción del transporte de B 
hacia los vástagos y a un menor contenido de B 
(Fig. 3). De hecho, el transporte de B a las hojas es 
realizado primeramente a través del xilema y 
conducido hasta las partes aéreas de la plantas por 
la corriente de transpiración (Nable et al., 1997). 
Se ha mostrado una relación directa entre la 
velocidad de transpiración y la acumulación de B 
en las hojas (Macho-Rivero et al., 2018).
Cuando se analizaron los contenidos de 
pigmentos en estas tres razas se observó que 
Sama fue la única que presentó diferencias 
significativas en los contenidos de clorofila a, 
clorofila b y clorofila total (Fig. 4). La fotosíntesis 
es otro de los parámetros que se ve afectado 
cuando las  plantas  se someten a al tas 
concentraciones de B (Landi et al., 2012, 2019). 
Elevadas concentraciones de B reducen el 
contenido de clorofilas y la tasa de fotosíntesis en 
muchas especies (Sarafi et al., 2018; Kaya et al., 
2019; Landi et al., 2019; Simón-Grao et al., 2019; 
Choudhary et al., 2020). Pese a que no se conoce 
en detalle los mecanismos implicados en la 

exceso de B. Por un lado, el mecanismo activo de 
eflujo de B desde la raíz hacia el exterior, mediada 
por el transportador de B AtBOR4 que permite 
una excreción del exceso del B desde la raíz hacia 
el suelo (Wakuta et al., 2016). Por otro lado, una 
represión post-transcripcional de AtNIP5;1 y 
AtBOR1 en condiciones de alto B. Estos dos 
transportadores de Arabidopsis están implicados 
en el transporte de B desde el suelo hasta el 
xilema, al reprimirlos, se reduce la cantidad de B 
que entra al xilema y, por tanto, al resto de los 
tejidos de la planta (Yoshinari et al., 2017). Lipe-
Coruca y, principalmente, Sama podrían 
disminuir la cantidad de B transportada desde las 
raíces hasta los vástagos, disminuyendo la 
actividad de transportadores/canales ortólogos a 
AtNIP5;1 y AtBOR1. En el genoma de Zea mays 
se han identificado varios genes que presentan 
homología con AtBOR1 y AtNIP5;1. Sería 
interesante analizar la expresión de estos genes, 
en estas tres razas, para ver si Lipe-Coruca y Sama 
presentan una expresión diferencial bajo estas 
condiciones de cultivo.
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alteración de la fotosíntesis por este estrés, esta 
reducción en la asimilación de CO  parece estar 2

relacionada con una combinación de diferentes 
factores: acumulación de especies reactivas de 
oxígeno (ROS), disminución en las actividades 
de las enzimas fotosintéticas y velocidad del 
transporte de electrones (Landi et al., 2012). La 
generación de ROS provocada por el exceso de B 
en los medios puede explicar el menor contenido 
de clorofilas observado bajo estas condiciones 
(Landi et al., 2012). Así, los mayores contenidos 
de clorofilas en Sama podrían proteger mejor a 
esta raza de la degradación de las clorofilas 
observadas bajo este estrés y permitirían una 
mejor adaptación de esta raza. Por otro lado, es 
bien conocido el efecto antioxidante de los 
carotenoides que reducen los efectos nocivos de 
la acumulación de ROS. Así, el mayor contenido 
de carotenoides de Sama (Fig. 5) contribuiría a 
una mayor protección de esta raza frente al 
exceso de B.

Los resultados mostrados en este trabajo sugieren 
que la raza de maíz Sama es más tolerante a los 
elevados contenidos de B en el suelo y agua de 
riego. Esta tolerancia podría ser debido a su 
capacidad para reducir la cantidad de B 
transportado desde el suelo hasta el xilema y/o a 
su capacidad para disminuir la velocidad de 
transpiración bajo estas condiciones. De este 
modo, podría reducirse los contenidos de B en sus 
vástagos hasta niveles menos tóxicos. Además, el 
mayor contenido de clorofilas y carotenoides 
permitiría una mejor adaptación de esta raza al 
estrés generado por la acumulación de B en el 
suelo.
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