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Resumen

Las auxinas constituyen un grupo amplio de reguladores del crecimiento vegetal que
incluyen al acido indol-3-acético y el acido indol-3-butirico, asi como diversos com-
puestos precursoresy conjugados. Dichas substancias se producen de manera natu-
ral en las plantas, aunque es comun encontrarlas en bacterias y hongos. El transporte
y la direccionalidad que determinan los gradientes de concentracion de auxinas en
los tejidos vegetales son fundamentales para el desarrollo de las plantas. La distribu-
cion tisular de estos fitorreguladores ocurre como resultado de la biosintesis, el meta-
bolismo y predominantemente del transporte célula a célula. Este Gltimo proceso
regula el desarrollo embrionario, el mantenimiento de los meristemos, la arquitectura
radicular y del follaje, asi como las respuestas a estimulos ambientales como el foto-
periodo y la gravedad. En esta revisidén se analizan los progresos recientes en las in-
vestigaciones sobre el transporte de auxinas y su participacion en los diversos
procesos del desarrollo vegetal.

Abstract

Auxins constitute a wide group of plant regulators that include indole-3-acetic acid and
indole-3-butyric acid, as well as diverse precursor and conjugate compounds. Such
substances are principally produced in plants, although they can be produced by bac-
teria and fungi. The transport and directionality that determine auxin gradients in plant
tissues are fundamental for plant development. The tissue distribution of these plant
regulators occurs as a result of biosynthesis, metabolism and predominantly, due to
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cell-to-cell movement. This later process regulates embryo development, meristem
maintenance, root and shoot architecture, and responses to environmental factors
such as photoperiod and gravity. In this review, we analyze recent progress in the re-
search about auxin transport, and its participation in the diverse processes of plant de-
velopment.
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Introduccion

Las auxinas son un grupo importante de fitoreguladores que regulan la divisién y elon-
gacion celular y activan eventos especificos de diferenciacion incluyendo la formacion del
tejido vascular, dominancia apical, respuesta a la luz y gravedad (Hayashi, 2012). Las auxi-
nas son moléculas pequefias con capacidad para estimular el crecimiento de las plantas.
Las principales auxinas producidas de forma natural son el acido indol-3-acético (AlA) y el
acido indol-3-butirico (AIB). La actividad de las auxinas esta regulada principalmente a tres
niveles: biosintesis, transporte y sefializacion (Zhao, 2010; Ludwig-Muller, 2011; Sauer et
al., 2013). Las auxinas se sintetizan en el apice del follaje, hojas jovenes y meristemo de la
raiz (Ljung et al., 2001, 2005). Desde los sitios de sintesis, las auxinas se redistribuyen a
otros tejidos donde afectan una gran variedad de procesos del desarrollo vegetal como la
formacién de raices laterales, la dominancia apical, el desarrollo de hojas y flores y respues-
tas a estimulos ambientales (Ljung et al., 2005). En este articulo revisaremos los recientes
progresos sobre el conocimiento del transporte de auxinas, durante diversos eventos del
desarrollo vegetal como son: la embriogénesis, la organogénesis y los tropismos.

Transporte de auxinas

El transporte y distribucién permite establecer un gradiente de auxinas en las plantas
mediante la ubicacion especifica de transportadores de entrada (influjo) y salida (eflujo) en
las membranas celulares (Petrasek et al., 2006). Para transportar a las auxinas recién sinte-
tizadas a los diferentes 6rganos, las plantas han desarrollado dos tipos de sistemas de
transporte: i) a través del floema, denominado transporte no polar o pasivo y ii) célula a célu-
la, conocido como transporte polar de auxinas (TPA) o transporte activo (Michniewicz et al.,
2007). A continuacion se describe como se lleva a cabo cada uno de ellos:

a) Transporte no polar de auxinas o pasivo

Las auxinas y otros compuestos inddlicos se mueven a larga distancia a través del
floema junto con los fotosintatos a diversos tejidos blanco (Michniewicz et al., 2007) (Fig.
1a). La conexion entre el transporte a través del floemayy el transporte polar que ocurre célu-
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la a célula se ha establecido mediante experimentos con plantas de chicharo, en donde se
encontro que las auxinas que se marcan radiactivamente y suministran a las hojas fueron
transportadas a través del floema hasta llegar a partes distales de la plantas, incluyendo las
raices laterales y las puntas de la raiz primaria (Cambridge y Morris, 1996).
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Figura 1. Transporte de auxinas. a) Distribucién de auxinas a través del floema desde los tejidos fuente — hojas jévenes y
brotes florales — hacia el apice radicular. b) Transporte polar de auxinas. La auxina protonada -acido indol-3-acético sin di-
sociar (AIAH)- puede difundir a través de la membrana plasmatica, mientras que la forma aniénica es transportada dentro
de la célula por transportadores de influjo AUX1/LAX. En el citosol, el AIAH es disociado en su forma anidnica (AIA") y
por lo tanto atrapado dentro de la célula. EI AlA'solamente puede salir de la célula a través de los transportadores de eflujo
PGP, PIN y PIL. La localizacion de los transportadores determina la direccionalidad del flujo intracelular de auxinas (Ro-
bert y Friml, 2009).

b) Transporte polar de auxinas o activo (TPA)

ElI TPAes fundamental para la distribucion de las auxinas a través de distancias cortas
y ocurre célula a célula a través de diversas familias de transportadores. La familia AUXIN
RESISTANT 1/LIKE-AUX1 (AUX1/LAX) incluye transportadores de influjo y los transporta-
dores de eflujo estdn agrupados en la familia PIN-FORMED (PIN) y la subfamilia
ATP-binding casette B/resistente a multidrogas/P-glicoproteinas (ABCB/MDR/PGP) (Petra-
sek y Friml, 2009). Ambos tipos de transportadores establecen el gradiente de auxinas, el
cual es regulado por la expresién y localizacion subcelular de las proteinas transportadoras
en respuesta a sefiales ambientales y durante el desarrollo (Friml, 2010). El TPA puede ser
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regulado a tres niveles: i) por la abundancia de transportadores (mediadas a nivel de trans-
cripcioén, traduccion y degradacion); ii) por el trafico subcelular y posicionamiento de los
transportadores en sitios especificos de la membrana plasmaética; v iii) por la actividad del
transporte que puede variar por modificaciones postraduccionales, inhibidores endégenos,
regulacién del pH e interacciones entre los transportadores (Petrasek y Friml, 2009). Debido
a que el AlA es un &cido débil con un pKa de 4.75, puede adquirir dos formas quimicas de-
pendiendo del pH del ambiente: una protonada (AIAH) a pH acido y otra aniénica (AlA") a pH
neutro. El pH en la pared celular es de 5.5, por tal razén aproximadamente el 15% del AIA
esta en forma protonaday se puede difundir a través de la membrana, mientras que en el ci-
tosol, cuyo pH es aproximadamente de 7, se favorece la estructura del AIA en forma anioéni-
ca. Debido a que esta Ultima esta cargada eléctricamente, no puede ser transportada a
través de la membrana hacia las células vecinas (Rubery y Sheldrake, 1974). Por lo tanto, la
membrana plasmatica presenta proteinas transportadoras requeridas para el influjo y eflujo
de auxinas (Bohn-Courseau, 2010) (Fig. 1b).

Transportadores de influjo de auxinas

Aungue las auxinas en un determinado porcentaje pueden entrar libremente a la célu-
la por difusion a través de la membrana plasmatica (Tanaka et al., 2006) (Fig. 1b), se ha de-
mostrado mediante inhibidores especificos de influjo como son: el acido 1-naftoxiacético
(1-NOA) y el &cido 3-cloro-4-hidroxifenilacético (CHPAA), que las proteinas transportadoras
deinflujo sonrequeridas para la distribucidn de auxinas durante los tropismos y la organogé-
nesis (Imhoff et al., 2000). El primer transportador de influjo identificado fue AUX1. En Arabi-
dopsis, AUX1 pertenece a una pequefa familia de genes, que comprende cuatro genes
altamente conservados, AUX1y parecidos a los AUX1 (LAX), LAX1, LAX2y LAX3 que for-
man una subfamilia especifica de transportadores en plantas (Péret et al., 2012; Swarup y
Péret, 2012). Las proteinas AUX1/LAX actian como simportadores, que permiten la entrada
de la forma anidnica del AlA con ayuda de un gradiente de protones (Yang et al., 2006). Aun-
gue los miembros de la familia AUX/LAX tienen similitudes, cada uno regula un proceso del
desarrollo dependiente de auxinas. Por ejemplo, diversos estudios apoyan la idea de que
AUX1 funciona en programas de desarrollo mediados por auxinas como el gravitropismo
(Swarup et al., 2001, 2004), el crecimiento de los pelos radiculares (Grebe et al., 2002; Jo-
nes etal., 2009) y la distribucién de las hojas en el tallo (Reinhard et al., 2003; Bainbridge et
al., 2008), mientras que AUX1y LAX3 son requeridos para el desarrollo de raices laterales
(De Smetetal., 2007; Swarup etal., 2008) y la formacion del gancho apical (Vandenbussche
etal., 2010). LAX2 regula el desarrollo vascular, en tanto que LAX1y LAX2 estan involucra-
dos en el patrén de distribucion de las hojas en el tallo (Bainbridge et al., 2008).
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Transportadores de eflujo

Debido a que en el citosol se favorece la forma anidnica de las auxinas, las proteinas
transportadoras de eflujo son esenciales para que las auxinas se movilicen a través de la
membrana celular. Dos tipos de transportadores de eflujo han sido identificados, la familia
de los transportadores PIN-FORMED (PIN) y la subfamilia ATP-binding casette B/resistente
a multidrogas/P-glicoproteinas (ABCB/MDR/PGP).

a) Transportadores ABCB

La familia de los transportadores que presenta el motivo de union a ATP (ATP-binding
cassette; ABC/MDR/PGP) (Fig. 1b), originalmente fue identificada por los transportadores
que participan en procesos de destoxificacion (Martinoia et al., 1993). Desde su descubri-
miento, se ha demostrado que dichas proteinas estan involucradas en las respuestas a pa-
tégenos, acumulacion de fitato en las semillas e interacciones con el &cido abscisico.
Adicionalmente, los transportadores ABC/MDR/PGP juegan una funcion importante en el
crecimiento de érganos, la nutricién de las plantas, el desarrollo vegetal, la respuesta a es-
trés abidtico y lainteraccion de las plantas con su ambiente (Kang et al., 2011). La subfamilia
(ABCB/MDR/PGP), incluye 21 miembros divididos en tres grupos (Cho y Cho, 2013). Entre
la subfamilia ABCB, los miembros ABCB1, ABCB4 y ABCB19 han sido bien caracterizados
como transportadores de auxinas (Titapiwatanakun y Murphy, 2009), teniendo como carac-
teristica particular que se encuentran ubicados de manera constitutiva. MDR1 también co-
nocido como PGP19 o ABCB19, se identific6 a partir de un escrutinio de plantas de
Arabidopsis para aislar genes con funciones relacionados a canales de aniones. Sin embar-
go, el andlisis de las mutantes individuales pgpl y pgpl9 mostraron curvatura anémala de
los cotiledones y de las hojas, asi como ondulaciones en los hipocotilos y raices, por lo cual,
dichas proteinas se asociaron con el transporte de auxinas (Noh et al., 2001). Defectos en el
transportador ABCB4 presentaron un fenotipo de plantulas con pelos radiculares mas gran-
des (Cho et al., 2007), por lo que se sugirid que esta proteina participa en el transporte de
auxinas enlaraiz. Ademas, ABCB4 también se relacioné con la importacion de auxinas pro-
ducidas por los microorganismos del suelo, esto altimo aunado a su localizacion en células
epidérmicas (Santelia et al., 2005; Terasaka et al., 2005; Lewis et al., 2007; Wu et al., 2007;
Yang y Murphy, 2009). Se ha observado que AtABCB19 confiere resistencia al antibiotico
kanamicina cuando dicha proteina es sobre-expresada en plantas, lo que indica que dicha
proteina puede transportar diversos metabolitos (Kang et al., 2010). Estudios recientes han
demostrado que ABCB14 y ABCB15 estan asociadas con el transporte polar de auxinas
(Kaneda, 2011), ya que se localizan principalmente en el tejido vascular de la inflorescencia
del tallo, afectando el transporte en estos tejidos. ABCB19 se localiza en las partes apicales
de la planta sugiriendo una funcién en el transporte de auxinas a las puntas de laraiz y del fo-
llaje (Zazimalova et al., 2010). ABCB1 se expresa en la cofia y el meristemo apical de laraiz
y en las células corticales y epidérmicas en donde se relaciona con el transporte de auxinas
hacia el follaje desde el apice de laraiz (Geisler et al, 2005). Por otra parte, ABCB4 se expre-

Abril de 2015 Ciencia Nicolaita No. 64



El transporte de auxinas y su impacto...

saenlaepidermis de laraizy también media el trasporte de auxinas hacia el follaje (Lewis et
al., 2007). Reportesrecientes sugieren que ABCB19 afecta el transporte de auxinas através
de las proteinas PIN. ABCB19 se localiza en la membrana plasmatica y estabilizaaPIN1, de
esta manera afecta el trafico y la funcién de PIN. La desestabilizacién de PIN1 por la pérdida
de ABCB19 ocasioné una total inactivacion del transporte polar de auxinas, mayor alin que
la mostrada por la mutante pinl (Titapiwatanakun et al., 2009). En algunos tipos de tejidos,
los transportadores ABCB19 y PIN1 pueden interactuar, cuando se encuentran formando
un complejo muestran un efecto sinérgico y las proteinas son mas sensibles a los inhibido-
res del transporte de auxinas (Blakeslee et al., 2007).

b) Transportadores de eflujo PIN

Las proteinas PIN-FORMED (PIN) son una familia de proteinas transmembranales
especificas de plantas, que trasportan auxinas y estan constituidas por ocho miembros (Kre-
cek, 2009; Friml, 2010), los cuales son divididos en dos subfamilias con base en la presencia
o ausencia de un hueco hidrofilico central: i) La subfamilia de PIN grandes incluye todos los
miembros definidos como transportadores de eflujo de auxinas localizados en la membrana
plasmatica: PIN1-PIN4 y PIN7. PIN6 también forma parte de este grupo, con base en su se-
cuencia altamente similar en las regiones transmembranales y la reduccion parcial en el
hueco hidrofilico (Petrasek et al., 2006; Wisniewska et al., 2006). ii) La subfamilia de PIN
cortos, codifican proteinas con el hueco hidrofilico central ausente y comprende a las protei-
nas PIN5y PIN8, que parecen estar localizadas en el reticulo endoplasmico, y por lo tanto no
estan directamente involucradas en el transporte de auxinas entre células, pero si median la
homeostasis intracelular de las auxinas (Mravec et al., 2009). La proteina PIN8, se expresa
especificamente en el gametofito masculino (Dal Bosco etal., 2012a; Ding et al., 2012) y jun-
to con PIN5 median el transporte intracelular de auxinas en el polen (Dal Bosco et al.,
2012b). En Arabidopsis, PIN1 media la organogénesis y diferenciacion del tejido vascular,
PIN2 el crecimiento gravitropico de laraiz, PIN3 el crecimiento diferencial del follaje, PIN4 la
actividad del meristemo de la raiz y PIN6 modifica el transporte de auxinas en procesos de-
pendientes de alteracion de auxinas, especialmente aquellos requeridos para el crecimiento
de laraiz y desarrollo reproductivo (Cazzonelli et al., 2013). PIN7 esta involucrada en el de-
sarrollo temprano del embrién (Vieten et al., 2005). En la figura 2a se muestra la ubicacion de
las proteinas PIN en la punta de la raiz de Arabidopsis. La localizacion de las proteinas PIN
en la membrana plasmatica regula la direccion del movimiento de auxinas y consecuente-
mente determina la distribucién local de auxinas. La localizacion celular de las proteinas PIN
esta regulada por fitoreguladores y sefiales ambientales y del desarrollo (Hayashi, 2012).
Un factor determinante en la polaridad de PIN es su trafico endocitico, las proteinas PIN son
secretadas de una manera no polar y su subsecuente endocitosis y reciclamiento establece
su localizacion polar en la parte basal de la célula (Dhonukshe et al., 2008) (Fig. 2b). Este re-
ciclamiento es dependiente de la proteina endosomal GNOM (GN). La fosforilacién de PIN
por diversas cinasas como PINOID (PID), lleva a estos transportadores de auxinas a una via
de reciclamiento dirigiéndola al polo apical de la célula (Kleine-Vehn et al., 2009). Esta activi-
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dad es antagonizada por la proteina fosfatasa 2A (PP2A). La endocitosis y el reciclamiento
también controlan la cantidad de proteinas PIN en la membrana plasmatica por regulacion
del balance de la proteina que es reciclada de vuelta a la membrana plasmatica o dirigida a
lavacuolalitica para su degradacion (Fig. 2b) (Finety Jaillais, 2012). Se ha observado que la
biosintesis local de auxinas puede contribuir al establecimiento de los gradientes de auxinas
en tejidos especificos (Guo et al., 2014). Por otra parte, el receptor de auxinas, la proteina
Auxin Binding Protein 1 (ABP1) esta involucrada en la modulacién del reciclamiento intrace-
lular de las proteinas, controlando la tasa de transporte de las auxinas a través de la mem-
brana plasmatica y el reciclamiento de transportadores PIN (Covanova et al., 2013). La
sefalizacion de auxinas a través de ABP1 inhibe la internalizacion de las proteinas PIN me-
diada por clatrina (Fig. 3) (Dhonuksheet al., 2007a; Robert et al., 2010; Tanaka et al., 2013).
El trafico de proteinas PIN también puede ser regulado por fitoreguladores, las auxinas por
si mismas, inhiben la internalizacion de las proteinas PIN desde la membrana plasmaética,
controlando de esta manera la retroalimentacion en respuesta a niveles de auxinas (Fig. 3)
(Geldner et al., 2001). Por otra parte, las citocininas también controlan la endocitosis de las
proteinas PIN induciendo su degradacién (Fig. 2b) (Marhavy et al., 2011). Altas concentra-
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Figura 2. Posicionamiento, trafico y reciclaje de las proteinas PIN. a) La localizacion polar de las proteinas PIN es la
clave para el flujo de auxinas y el establecimiento local de concentraciones de auxinas en la punta de la raiz. b) Un factor
determinante para la polaridad de las proteinas PIN es el trafico endocitico, el modelo propone que las proteinas PIN son
secretadas en una manera no polar y que su subsecuente endocitosis y reciclamiento establece su localizacion polar en el
polo basal de la célula (Michniewicz et al., 2007; Finet y Jaillais, 2012).
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ciones de jasmonato también inducen la degradacién y endocitosis de PIN2 (Sun et al.,
2011). Las giberelinas limitan el trafico de PIN a la vacuola litica al igual que los péptidos de
la familia GOLVEN (Willige et al., 2012; Whitford et al., 2012) (Fig. 2b), mientras que el etile-
no incrementa la expresion de PIN3 y PIN7 (Lewis et al., 2011). En un escrutinio in silico,
para aislar proteinas con homologia y topologia similar a los miembros de la familia PIN en
Arabidopsis se encontraron siete proteinas parecidas a las PIN (PILS) con actividad trans-
portadora de auxinas, que se localizaron en el reticulo endoplasmico (Habets y Offringa,
2014).
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Figura 3. Modelo para la sefializacién de auxinas en la célula. El receptor de auxinas TIR1Z/AFB es una proteina F-box
que forma un complejo con ASK (ASK1) y culina (CUL1). SCF™"RYAFB cataliza la ubiquitinacién de las proteinas represo-
ras Aux/IAA en presencia de auxinas. La actividad de los factores de transcripcion de respuesta a auxinas (ARF) esta blo-
queada por Aux/IAA unida a TOPLESS (TPL). Las auxinas se unen en una pequefia cavidad entre TIR1 y Aux/IAA. La
degradacién de Aux/IAA inducida por auxinas libera a los ARF y activa la transcripcion de genes de respuesta a auxinas.
Auxin binding protein 1 (ABP1) es una proteina localizada en el reticulo endoplasmético que también actia como un recep-
tor de auxinas. Las auxinas bloquean la endocitosis de PIN mediada por clatrina desde la membrana plasmética a través de
la sefializacion de ABP1. La sefial de ABP1 activa canales de K™y H-ATPasas para inducir la respuesta rapida de las auxi-
nas como el crecimiento inducido por la turgencia. La sefial de ABP1 también activa a las Rho GTPasas (RP2 y ROP6), las
cuales median procesos que controlan el crecimiento de las células de la epidermis de las hojas (Hayashi, 2012).
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Inhibidores del transporte de auxinas

El conocimiento acerca de los mecanismos del transporte polar de auxinas y su fun-
cion sobre el desarrollo vegetal se ha basado ampliamente en herramientas farmacolégicas,
comolosinhibidores del transporte de auxinas (ITAs), los cuales bloquean el movimiento po-
lar de auxinas entre las células. Al aplicar los ITAs, estos interfieren con la distribucién de au-
xinas y afectan el desarrollo vegetal (Tanaka et al., 2006). Algunos de los inhibidores mas
representativos son el acido 2,3,5-triyodobenzoico (TIBA) y el acido 1-pirenoilcenzéico
(PBA), los cuales no sélo inhiben el eflujo de auxinas sino también interfieren con el trafico
subcelular de las proteinas PIN y AUX1 (Kleine-Vehn et al., 2006). PBAy TIBA interfieren
con lamaotilidad de los organelos y el movimiento individual de vesiculas, probablemente por
inhibicién del dinamismo de la actina del citoesqueleto (Dhonukshe et al., 2007b). El 4cido
N-1-naftiltalamico (NPA) es el inhibidor de eflujo de auxinas mejor caracterizado, sus efectos
inhibitorios en los sistemas de transporte de auxinas llevan a la supresion de elongacién y
crecimiento diferencial de los hipocotilos en Arabidopsis (Ma y Robert, 2013). EI NPA actua
como un inhibidor especifico del AlA teniendo como blanco principal a los transportadores
ABCB (Balilly et al., 2008; Nagashima et al., 2008) y ha sido ampliamente utilizado como una
valiosa herramienta quimica en la investigacion de la funcion del TPAy sus efectos sobre el
desarrollo vegetal. Escrutinios genéticos de mutantes con respuestas alteradas al NPA per-
mitieron la identificacion de siete genes TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE (TIR),
TIR1-TIR7 (Ruegger et al., 1997). Posteriormente, se realizé la caracterizacion de algunos
de estos genes: TIR1, es el receptor nuclear de las auxinas (Dharmasiri et al., 2005); TIR2
codifica para la proteina TAA una de las enzimas clave en ruta de biosintesis de auxinas IPA;
TIR3 codifica para la proteina AUXIN RESPONSE FACTOR 7 (ARF7) y TIR5 para BIG, una
proteina similar a calosina requerida en el TPA (May Robert, 2013). Un grupo de sustancias
producidas naturalmente que actian como los inhibidores del transporte de auxinas, son los
flavonoides, los cuales, son metabolitos secundarios poli-fendlicos de las plantas cuya sin-
tesis es tejido especifica, regulada por el desarrollo y depende de las condiciones ambienta-
les como luz y temperatura. Ademas, los flavonoides controlan la fertilidad del polen y llevan
a cabo funciones para proteger a las plantas contra estrés biotico y abiético (Thompson et
al., 2010; Hichri et al., 2011). Algunos flavonoides como la quercetina y el kempferol han
mostrado una inhibicion del TPA'y por consiguiente disminuyen la acumulacion de auxinas
en las plantas. Las mutantes de Arabidopsis, TRANSPARENT TESTA 3,4y 7 (TT3,TT4y
TT7), que carecen de enzimas de la ruta biosintética de flavonoides, han sido usadas para
elucidar la funcién de los flavonoides endo6genos en el transporte de auxinas Al agregar fla-
vonoides, alas mutantes y a las plantas normales se observé que los flavonoides afectan el
transporte polar de auxinas (Peery Murphy, 2007). Algunos sitios de accion de los flavonoi-
des han sido identificados como proteinas membranales de unién al NPA, como la subuni-
dad regulatoria NBP (NPA-binding protein) (Hernandez-Mata et al., 2010).
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Procesos del desarrollo vegetal modulados por las auxinas

a) Embriogénesis

Las auxinas modulan los estadios tempranos del desarrollo vegetal. Andlisis de mu-
tantes de Arabidopsis han demostrado que la distribucion diferencial de auxinas media
eventos importantes durante la embriogénesis, como el establecimiento del eje axial-basal y
la formacién de las hojas. Después de la primera divisién anticlinal del zigoto fertilizado, se
incrementa la concentracidn de auxinas en la célula apical. Esta distribucion diferencial re-
sulta de la actividad de PIN7 localizada apicalmente en las células adyacentes al suspensor.
En este estadio, PIN1 media la distribucion uniforme de auxinas entre las células que forman
el pre-embridn. Los transportadores ABCB1 y ABCB19 también contribuyen al transporte de
auxinas durante la etapa temprana de la formacién del pre-embrion (Mravec et al. 2008).
ABCBL1 esta localizada en todas las células del suspensor y células pre-embrionales, mien-

1Célula 2 Celulas Octano Globular Triangular Corazon

—= PIN1 % Gradientes de concentracion a Célula apical
de auxinas
— PIN4 ¢ Cotiledon
—= PIN7 w Futura vasculatura S
ABCB1 h Hipofisis
mmm ABCB19 SAM Futuro meristemo apical del follaje s Celulas del suspensor

Figura 4. Gradientes y transportadores de auxinas durante la embriogénesis. La formacién del eje axial-basal esta co-
rrelacionada con el flujo y concentracién de auxinas. Primero, una distribucién asimétrica de PIN7 media el flujo de auxi-
nas en la célula apical en la primera division del zigoto. Después, la auxina es drenada del embrién debido a la distribucion
asimétrica de PIN1 durante la fase globular. Posteriormente, el flujo de auxinas es direccionado hacia la parte superior del
embrién. Por Gltimo, la polaridad reversa de PIN1 en el apice del embrién globular define una zona carente de auxinas: el
futuro meristemo apical del follaje (Petrasek y Friml, 2009).
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tras que la localizacion de ABCB19 esta restringida a las células que forman el suspensor.
En el estadio globular temprano, PIN1 se relocaliza en la membrana plasmatica de las célu-
las del embridn, especificamente en la hipdfisis (Kleine-Vehn et al., 2008). Simultaneamen-
te, la polaridad de PIN7 cambia de apical a basal en las células. La proteina PIN4 es
expresada en la célula de la hip6fisis. En este estado, la distribucidn y respuesta de auxinas
es crucial para la especificacion de la hipéfisis como el precursor del meristemo de la raiz. La
expresion de PIN3 comienza relativamente tarde en el estado de corazén en las células pre-
cursoras de la cofia (Moller y Weijers, 2009). En los embriones en estado triangular y de co-
razoén, la simetria bilateral del maximo de auxinas es establecida a través de los primordios
de los cotiledones, este maximo es generado por la actividad de PIN1 en la epidermis (Fig. 4)
(Petrasek y Friml, 2009).

b) Organogénesis

El desarrollo embrionario resulta del establecimiento de un plan basico corporal para
el desarrollo de la plantula, pero en la planta adulta en gran medida la organogénesis
post-embridnica, como la formacion de hojas y flores son procesos que dependen de las au-
xinas. Plantas tratadas con inhibidores del transporte de auxinas o mutantes defectuosas en
el transporte de auxinas como pinl, presentan deformidades en las inflorescencias y arqui-
tectura floral. El transporte de auxinas dependiente de PIN juega una funcion importante en

Figura 5. Formacion de raices laterales Las raices laterales se originan exclusivamente en las células fundadoras del peri-
ciclo, proceso que es dependiente de la concentracion y transporte de auxinas. Los transportadores que principalmente par-
ticipan en la formacion de raices laterales son PIN1 y PIN3 (Finet y Jaillais 2012).
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estos eventos post-embrionarios, ya que este fitoregulador es necesario para un desarrollo
adecuado de las flores (Pfluger y Zambryski, 2004). Por otra parte, la acumulacion local de
las auxinas determina los sitios de iniciacion de primordios del follaje y de laraiz (Benkova et
al., 2003) y la aplicacion exdégena de auxinas activa la formacion de hojas o flores (Du-
brovsky et al., 2008). PIN1 transporta mas auxinas formando un maximo de auxinas tempo-
ral, que consecuentemente activara la formacién de érganos, también causa una
disminucién temporal de auxinas alrededor de cada primordio emergente, inhibiendo la ini-
ciacién de nuevos primordios en la vecindad del primordio (Michniewicz et al., 2007). Laraiz
primaria usualmente se ramifica para formar raices laterales, las cuales facilitan el anclaje y
la absorcion de nutrientes de la planta. Las raices laterales se originan exclusivamente a
partir de las células fundadoras del periciclo; todas las células del periciclo tienen la capaci-
dad de dividirse en respuesta a elevados niveles de auxinas, sin embargo, solo algunas cé-
lulas pueden convertirse en células fundadoras (Finet y Jaillais, 2012; Takahashi, 2013))
(Fig. 5). La creaciény mantenimiento de un maximo de auxinas en la punta del nuevo érgano
es crucial para laformacion de los primordios de las raices laterales. En los 6rganos aéreos,
las auxinas son transportadas através de las capas internas hacia la punta del primordio en
desarrollo y en la parte interior del érgano (Michniewicz et al., 2007).

¢) Tropismos

Los tropismos son respuestas continuas del crecimiento a estimulos ambientales
como la luz (fototropismo) y la gravedad (gravitropismo) que generan tasas de elongacién
diferencial en los 6rganos de la planta. La acumulacion de auxinas en un lado de un 6rgano
promueve (en follaje) o inhibe (en raiz) el crecimiento o elongacion. La gravedad estimula a
las raices, mientras que la luz y la gravedad estimulan a los hipocotilos. La interrupcion ge-
nética o farmacoldgica del transporte de auxinas inhibe la distribucion asimétrica de auxinas
y las respuestas tropicas de las plantas, lo que demuestra que el TPA media la distribucion
asimétrica de las auxinas (Esmon et al., 2006). Cuando se permite el desarrollo y crecimien-
to de forma vertical de laraiz, la respuesta a auxinas se incrementa en el cilindro central y en
el 4pice de laraiz, incluyendo la cofia. El transporte polar hacia la punta y la sintesis local de
auxinas es lo que permite el establecimiento de los maximos de auxinas (Fig. 2) (Spalding,
2013). En Arabidopsis, PIN3 es requerido para respuestas tropicas, la mutante pin3 es par-
cialmente defectuosa en el gravitropismo y fototropismo. PIN3 esta localizada predominan-
temente enlos lados laterales interiores de células endodermales del follaje, donde mediala
distribucién lateral de las auxinas (Harrison y Masson, 2008). PIN3 parece también estar vin-
culada con la percepcion de la gravedad. Enraices que crecen hacia abajo, la proteina PIN3
se encuentra localizada en las células de la cofia, las cuales contienen estatolitos que cen-
san la gravedad. Durante la graviestimulacion, PIN3 sigue la sedimentacion de los estatoli-
tos y rapidamente se relocaliza en la nueva parte inferior de las células de la columela (Fig.
6) (Michniewicz et al., 2007). Otros transportadores como PGP4 y PGP 19, también han sido
involucrados en las respuestas gravitropicas, las mutantes pgp19 muestran hipocotilos hi-
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Figura 6. Gravitropismo de la raiz. La gravedad produce la relocalizacion de las proteinas PIN3 en la parte inferior de las
células de la cofia que perciben la gravedad. El flujo de auxinas es re-direccionado a la parte inferior de la raiz donde las
auxinas inhiben la elongacion y causan la curvatura de la raiz (Robert y Friml, 2009).

pergravitropicos y las mutantes pgp4 exhiben gravitropismo reducido en la raiz (Noh et al.,
2003).

Conclusiones

El transporte polar de auxinas es crucial para el desarrollo vegetal. Ademas de la difu-
sion pasiva a través del floema, existe un transporte célula a célula que requiere de protei-
nas transportadoras. Mientras que los transportadores PIN determinan principalmente la
direccionalidad, las proteinas AUX1/LAXy ABCB controlan los niveles de auxinas. Unagran
atencién se ha puesto en lainvestigacién del desarrollo de las raices laterales y su importan-
cia en el desarrollo vegetal, convirtiendo a las auxinas en las hormonas maestras involucra-
das en cada aspecto de este proceso. El uso de moléculas sintéticas, como los inhibidores
del transporte de auxinas se ha convertido en una herramienta importante para elucidar es-
tos mecanismos. Sin embargo, debido a los efectos pleiotropicos en el sistema radicular se
ha dificultado la identificacion de nuevos componentes especificos en la formacion de raices
laterales. Encontrar moléculas capaces de afectar la homedstasis de auxinas en un tejido u
organo de manera especifica, proporcionarian una herramienta para entender los mecanis-
mos moleculares de la accion de las auxinas en la regulacién de procesos especificos del
desarrollo vegetal.
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