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Resumen

Los pelos radiculares son extensiones largas y tubulares de células epidérmicas
que juegan un papel importante en la captacion de agua y nutrientes, en la
secrecion de compuestos organicos y en las interacciones con los microorganismos
del suelo. Estas estructuras se diferencian por sefiales que surgen de las células
subyacentes del cortex, seguido por una fase de elongacién celular. En este
proceso participan procesos genéticos y fisiolégicos, que pueden estar
fuertemente influenciados por sefiales externas. En particular, la disponibilidad
de nutrientes y la presencia de microorganismos en el suelo, modifican la
estructura del pelo radicular implicando distintos mecanismos de sefializacion en la
planta. Hasta ahora, existe escasa informacion sobre las redes de regulacién que
subyacen en estos programas de organogénesis. En esta revisién se presentan
los avances recientes sobre los procesos genéticos y fisiolégicos que regulan el
desarrollo del pelo radicular, destacando como las sefiales externas impactan
en su morfogénesis.
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Abstract

Root hairs are long tubular extensions of epidermal cells that play an important role
in the uptake of water and nutrients, secretion of organic compounds and in the
interactions with soil microorganisms. Root hair differentiation occurs from
signaling emitted from underlying cortex cells, followed by cell elongation. Several
studies have demonstrated that this development pattern involves different genetic
and physiological processes, which can be strongly influenced by external signals.
In particular, the availability of nutrients and the presence of microorganisms in the
soil, modify the root hair structure involving different signaling mechanisms in the
plant. So far, there is limited information on regulatory networks that underline the
root hair organogenesis program. In this review, we present the recent progress on
the genetic and physiological processes that regulate root hair development,
highlighting how external signals impact in its morphogenesis.

Key words: Organogenesis, epidermal cells, auxin, ethylene.

Introduccion

Los pelos radiculares son proyecciones de las células epidérmicas de la raiz y su
funcion biolégica es incrementar la superficie para facilitar la toma de agua
y nutrientes del suelo. Los pelos radiculares también permiten el intercambio
de sefiales con el medio circundante y son el sitio de una interaccion inicial con
los microorganismos del suelo. La diferenciacion del pelo radicular sigue un
patron preestablecido en cada especie. En Arabidopsis, las células epidérmicas
que forman pelos radiculares (tricoblastos o células H) se encuentran intercaladas
con células que no forman pelos radiculares (atricoblastos o células N), y esto
depende de la posicion de las células epidérmicas respecto a las células
subyacentes del cortex (Grierson et al., 2014). Este proceso de especificacion
celular es regulado por diversos factores de transcripcién, incluyendo a GLABRA 2
(GL2) y la proteina tipo MYB denominada WEREWOLF (WER) que controlan de
manera negativa la formacion del pelo radicular (Di Cristina et al., 1996, Lee
y Schiefelbein, 1999). De manera contraria, el factor de transcripcion CAPRICE
(CPC) promueve la formacion del pelo radicular (Wada et al., 2002). Una vez
establecido el patron de diferenciaciéon, comienza la elongacion celular que es
controlada por varios genes que actlan cascada abajo de GL2. El factor de
transcripcion ROOT HAIR DEFECTIVE 6 (RHD6) esta involucrado directamente
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en la seleccion del sitio de iniciacion (Masucci y Schiefelbein, 1994). Este proceso
es también regulado por las vias de sefializacién de las auxinas y el etileno (Cho y
Cosgrove, 2002). Después de la iniciacion, el tricoblasto forma una protuberancia
que comienza a crecer por una expansion polarizada en la punta que involucra
multiples procesos genéticos y movimientos intracelulares. Adicionalmente, las
auxinas y el etileno pueden actuar de manera sinérgica regulando la elongacion
del pelo radicular, esto fue demostrado en plantas tratadas con el acido 1-amino
ciclopropano carboxilico (ACC, precursor de la sintesis de etileno) y auxinas,
donde se observé una mayor elongacion del pelo radicular, mientras que las
mutantes insensibles a etileno y auxinas (axr2, axr3 y aux1), mostraron pelos mas
cortos (Muday et al., 2012).

Los programas de desarrollo del pelo radicular obedecen entonces a factores
internos propios de la planta pero la presencia de una sefial externa de tipo biético
0 abidtico puede impactar en los factores internos modulando estos procesos
morfogenéticos. En particular, la disponibilidad de nutrientes y la interaccién con
los microorganismos del suelo pueden modificar la arquitectura del pelo radicular,
incrementar la tolerancia al estrés y mejorar la produccion de biomasa en la
planta (Lépez-Bucio et al., 2003, Sukumar et al., 2013). Hasta ahora, herramientas
genéticas y moleculares han ayudado a esclarecer la participacion de elementos
involucrados en estas redes de sefalizacion que modulan la morfogénesis del pelo
radicular, asi como los factores ambientales que pueden alterar estos procesos de
desarrollo normal en la planta. Ademas, estos avances han utilizado al pelo
radicular como modelo para el descubrimiento de los elementos que regulan la
expansion celular en las plantas. Esta revisién presenta los estudios mas
relevantes sobre los elementos genéticos y fisioldgicos que modulan la
morfogénesis del pelo radicular, asi como la participacion de los estimulos
ambientales y su efecto en el desarrollo de estas estructuras.

Especificacion de la célula epidérmica para la formacion del
pelo radicular

La primera etapa en la formacion del pelo radicular consiste en la especificacion
de las células epidérmicas para diferenciarse en ftricoblastos o atricoblastos.
Dependiendo de la especie, las células del pelo radicular son especificadas por
diferentes mecanismos: al azar (tipo 1); por division asimétrica (tipo 2) o
dependiente de la posicion (tipo 3) (Clowes, 2000), lo que da como resultado un
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patron espacial caracteristico para cada tipo de célula (Dolan y Costa, 2001). En el
primero, las células epidérmicas de raiz pueden dar origen al pelo en cualquier
posicion (Fig. 1a). En el segundo, las células del pelo pueden alternarse a lo largo
de las lineas longitudinales de las células epidérmicas (Fig. 1b); o bien en el tipo 3,
los pelos suelen desarrollarse en lineas longitudinales separadas (Fig.1c) (Datta et
al.,, 2011).

Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3
a)

Figura 1. Modelo de los distintos tipos de diferenciacion celular en la epidermis de la raiz. a) En el patrén tipo
1 cualquier célula de la epidermis puede desarrollar o no un pelo radicular, b) En el tipo 2, las células del
pelo pueden alternarse a lo largo de las lineas longitudinales y ¢) En el tipo 3, las células del pelo pueden
desarrollarse en lineas longitudinales separadas (Modificado de Datta et al., 2011).

En Arabidopsis y otras especies del género Brassicaceae, los pelos radiculares
se originan en un patrén dependiente de la posicién. Los tricoblastos o células H,
se localizan sobre la interseccion de dos células subyacentes del cortex, mientras
que los atricoblastos o células N, estan sobre una sola célula del cértex (Fig. 2a)
(Grierson et al., 2014) y debido a que la raiz primaria de Arabidopsis posee
ocho filas de células corticales, existen ocho filas de células H y de 10 a 14 filas
de células N (Dolan et al., 1994); de tal manera que la identidad del pelo
radicular esta bajo el control de un intercambio de sefiales entre las células vecinas
de la epidermis y el cortex (Libault et al, 2010). Hasta ahora se han
identificado diversas proteinas involucradas durante este proceso de diferenciacion:
el factor de transcripcion GL2, la proteina WD40 TRANSPARENT TESTA
GLABRA1 (TTGH1), los factores de transcripcion bHLHGLABRA3 (GL3) vy
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ENHANCER OF GLABRA3 (EGL), y la proteina WER que regula la especificacion
de las células N (Di Cristina et al., 1996, Schiefelbein, 2003); y por otra parte, las
proteinas MYB como CPC, TRIPTYCHON (TRY) y ENHANCER OF CPC (ETC)
que regulan el destino de las células H (Fig. 2b) (Wada et al., 2002, Schiefelbein,
2003). De acuerdo al modelo propuesto para la especificacién de las células
epidérmicas en Arabidopsis (Fig. 2b), los factores de transcripcion TTG1/GL3/
EGL3/WER forman un complejo que activa la transcripcion de GL2, el cual a su
vez actla como represor de la formacion del pelo radicular. Este complejo activa
también la transcripcién del complejo inhibidor CPC/TRY/ETC, el cual se mueve
a la célula vecina que dara origen al pelo radicular (Fig.3) (Benitez et al., 2011).
Este movimiento de moléculas célula a célula es un proceso fundamental en el
desarrollo de la planta, ya que determina si una célula en particular dara
origen al pelo radicular.

a)

Epidermis

Cortex

RHDG Eti
(bHLH} /
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Figura 2. Modelo para la especificacion de las células epidérmicas en Arabidopsis. a) Seccion transversal de la
raiz, mostrando el patron dependiente de las células N y H. b) Las vias de sefializacion propuestas se
muestran dentro de la célula epidérmica de la raiz destinadas a ser pelo radicular (células H), o que no forman
pelo radicular (células N). Las flechas indican la regulacion positiva, lineas sin punta la regulacion negativa,
y las lineas discontinuas indican el movimiento intracelular o intercelular de proteinas SCM: SCRAMBLED,
WER: WEREWOLF, GL3: GLABRA3, CPC: CAPRICE, GL2: GLABRA2, EGL3: ENHANCER OF
GLABRA3, TTG: TRANSPARENT TESTA GLABRA, TRY: TRIPTYCHON, ETC1: ENHANCER OF CPC
1, MYB23: MYB DOMAIN PROTEIN 23, RHD6: ROOT HAIR DEFECTIVE 6 (Modificado de Grierson et
al,, 2014).
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Formacion del pelo radicular

Una vez establecido el patron de diferenciacion, comienza la formacion del pelo
radicular con la aparicion de un bulbo en la superficie de la célula epidérmica. En
Arabidopsis, este evento de iniciacidn esta regulado por una gran variedad de
genes que actlan cascada abajo del factor de transcripcion GL2, proteinas Rop y
por reguladores del crecimiento vegetal como las auxinas y el etileno (Grierson et
al., 2014). Los genes requeridos para el proceso de iniciacion como ROOT HAIR
DEFECTIVE6 (RHD6), ROOT HAIR DEFECTIVE1 (RHDT1), TIPGROWTH
DEFECTIVE1 (TIP1), CENTIPEDE3 (CEN3), han sido identificados utilizando
mutantes con fenotipo alterado en el desarrollo del pelo radicular. Un elemento de
gran importancia en esta cascada de sefalizacion es la proteina RHD®6, la cual
actua cascada abajo de TTG y GL2, siendo uno de los primeros factores de
transcripcion involucrados en el proceso de iniciacion y la repuesta a la polaridad
en la célula del pelo radicular (Fig. 2b) (Masucci y Shiefelbein, 1994). Ademas,
RHD6 regula la expresion de otros genes que codifican para factores de
transcripcion tipo bHLH (RSLs), que controlan eventos posteriores a la iniciacion y
elongacién de la punta (Yi et al,, 2010). Otra proteina requerida en los primeros
estados de desarrollo del pelo es RHD1, cuando la funcion de RHD1 es alterada,
una gran cantidad de células de la epidermis, dan lugar a pelos radiculares con
bases bulbosas (Schiefelbein y Somerville, 1990). SUPER CENTIPEDE1 (SCN1),
que codifica para una Rho GTPasa inhibidora de la disociacion GDP (RhoGDI),
también es requerido para la regulacién espacial del crecimiento en la diferenciacion
del pelo radicular (Carol et al., 2005). La formacion de la protuberancia al inicio
de la elongacion del pelo es complementada por cambios fisioldgicos en la célula
del pelo (Fig. 3a). Existen estudios que sugieren que las propiedades de la pared
celular son alteradas en el curso de iniciacion del pelo radicular y estos cambios
son esenciales para que este proceso se lleve a cabo (Bibikova y Gilroy, 2003).
Uno de dichos cambios es la disminucion del pH, que provoca una acidificacion
de la pared celular que persiste durante todo el proceso de iniciacion (Monshausen
et al., 2007). Estos cambios en el pH pueden activar proteinas de la pared tales
como las expansinas, las cuales interfieren con las interacciones entre los
polisacaridos de la pared celular. Se han identificado dos genes EXPANSINA7
(AtEXPY7) y EXPANSINA18 (AtEXP18), cuya expresion es inducida en las células
del pelo antes de la formaciéon de la protuberancia (Cho y Cosgrove, 2002).
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Posterior al proceso de iniciacion, los pelos radiculares deben organizar la
magquinaria para el crecimiento apical en el extremo del bulbo, y asi llevar a cabo
una fase de elongacion hasta adquirir su forma madura.
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Figura 3. Representacion esquematica de algunos factores involucrados en el desarrollo de los pelos
radiculares. a) Proceso de iniciacion y b) de elongacion del pelo radicular. RHD6: ROOT HAIR DEFECTIVE 6,
SCN1: SUPERCENTIPEDEI1, RSL4: ROOT HAIR DEFECTIVE 6-LIKE 4, KJK: KOJAK, RHD2: ROOT
HAIR DEFECTIVE 2, ROP: Rho GTPasa (Modificado de Datta et al., 2011).
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Organizacion intracelular en la elongacion del pelo radicular

Una vez que la protuberancia ha sido formada, el pelo radicular comienza a crecer
mediante un proceso de elongacién, conocido también como crecimiento desde la
punta. Este depende de una expansion celular polarizada que involucra multiples
eventos genéticos y movimientos intracelulares que implican la secrecién celular,
trafico vesicular, organizacion del citoesqueleto y modificaciones de la pared
celular (Fig. 3b). A su vez, nuevo material de la membrana plasmatica y la pared
celular comienzan a acumularse en la zona de expansion (Bibikova y Gilroy, 2003)
y el nucleo se mueve hacia la base del pelo radicular donde se mantiene a una
distancia constante de la punta que se encuentra en continuo crecimiento (Datta et
al., 2011). El crecimiento de la punta continda por exocitosis de vesiculas en el
apice del pelo radicular. Estas vesiculas producidas por el reticulo endoplasmatico
rugoso y liso y el complejo de Golgi contienen moléculas como polisacaridos
y glicoproteinas de la pared celular, las cuales son incorporadas en la nueva
pared formada. Ademas, proteinas integrales de membrana tales como sintasas
y proteinas transportadoras son acarreadas a la membrana plasmatica donde
funcionan en la expansién de la punta de la estructura en crecimiento (Grierson et
al., 2014). Durante la elongacion del pelo radicular, se establece una alta
concentracion de calcio (Caz) en la punta comparada al resto de la célula. Cuando
los pelos radiculares crecen en Arabidopsis thaliana, la concentracién de Ca®
incrementa de 200 nM a aproximadamente 1 uM y asi permanece durante el
crecimiento del pelo. Este gradiente de calcio en la punta del pelo es uno de los
mecanismos que controla la direccidon del crecimiento, facilitando la fusién de las
vesiculas a la membrana plasmatica del apice y la posterior modificacién de la
pared celular (Pei et al., 2012). Foreman et al. (2003), mostraron que la mutante
de Arabidopsis rhd2 esta afectada en la captacion de Ca2+ y posteriormente en la
expansién celular. ROOT HAIR DEFECTIVE2 (RHD2) codifica para una NADPH
oxidasa que produce superdxido 02', una de las especies reactivas de oxigeno
(ERO) durante el crecimiento del pelo radicular. Esto indica que la NADPH oxidasa
controla también el desarrollo del pelo produciendo 02', que regula la expansion
celular a través de la activacion de canales de calcio. El 0% es convertido a H202
por la superodxido dismutasa, para que este ultimo sea transformado a radicales
hidroxilo OH" en presencia de cu®* y Fe?". Finalmente, el OH" interactua con otras
moléculas causando un elevacién en el contenido de Ca>* en la punta del pelo
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radicular. El mantenimiento del gradiente de calcio durante la fase de crecimiento
también depende del reordenamiento de los microfilamentos del citoesqueleto. Se
ha demostrado que las proteinas blanco de RHO-RELATED PROTEIN FROM
PLANTS1 (ROP1): ROP-INTERACTIVE CRIB MOTIF-CONTAINING PROTEIN3
(RIC3) y ROP-INTERACTIVE CRIB MOTIF-CONTAINING PROTEIN4 (RIC4)
estan involucradas en dos cascadas antagénicas que regulan el ensamblaje de los
filamentos durante el crecimiento en punta. RIC4 promueve el ensamble de F-
actina, mientras que RIC3 activa la sefializacién de ca®’ que lleva a
su desensamble (Gu et al.,, 2005). También se ha determinado que el
citoesqueleto juega un papel importante en el transporte de vesiculas y la
direccion del crecimiento en la punta del pelo radicular. Mutantes afectadas en
CYCLASE ASSOCIATED PROTEIN 1(CAP1), una proteina encargada de regular
la unién de los mondmeros de actina, desarrollaron pelos radiculares cortos,
bulbosos y ocasionalmente ramificados (Deeks et al., 2007). La alteracion del
gen ACTIN2 (ACT2) que codifica para una proteina de la familia de las actinas,
también presentd un fenotipo alterado en el crecimiento en la punta del pelo
radicular (Nishimura et al., 2003). Al igual que otras células de la planta, en
los pelos radiculares también se ha observado una reorganizacién de los
microtubulos; cuando el citoplasma comienza a acumularse, una gran cantidad de
microtubulos se acumulan en un area subapical con citoplasma denso. Aunque,
en ocasiones los microtubulos alcanzan el extremo de la punta, generalmente estan
ausentes en esta zona. Esto se debe a que los microtubulos son sensibles al
ca®* y por lo tanto, un incremento de éste, evita su polimerizaciéon en la punta
(Grierson et al., 2014). Utilizando la linea reportera GFP-MBD (MICROTUBULE-
ASSOCIATED PROTEIN 4) MAP4 fusionada con la proteina verde fluorescente
GFP se logré6 observar de manera mas eficiente, donde se localizan los
microtubulos durante el desarrollo del pelo radicular (Van Bruaene et al., 2004).
Esta organizacion de los microtubulos puede ser interrumpida por alteraciones en
un gen que codifica para una cinasa denominada MORPHOGENESIS OF ROOT
HAIR2 (MRH2). La mutante mrh2 mostré un crecimiento ondulado de los pelos,
sugiriendo que MRH2 regula el ensamblaje de los microtubulos y posteriormente
la direccion del crecimiento (Jones et al.,, 2006). Como se menciond
anteriormente, la pared celular sufre diversos cambios durante el desarrollo del pelo
radicular; por ejemplo, la sintesis de celulosa es requerida para llevar a cabo un
crecimiento adecuado. Algunos investigaciones se han enfocado sobre las
funciones de proteinas que pertenecen a la familia de las sintasas de celulosa
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en Arabidopsis como CELLULOSE SYNTHASE-LIKE D1 (CSLD1), CSLD2, CSLD3
and CSLD4 y se ha observado que CSLD2 y CSLD3 son requeridas para un
crecimiento normal del pelo radicular, puesto que mutantes afectadas en CSLD2
producen pelos radiculares con diversas anormalidades (Bernal et al., 2008). Otro
gen asociado a la sintesis de la pared celular, cuyas mutantes estan afectadas
en el crecimiento apical es KUK o KOJAC. El fenotipo de kjk sugiere que este gen
actua de manera temprana en procesos de elongacion celular (Favery et al., 2001).
Una vez que el pelo alcanza su estado maduro, el crecimiento cesa, el citoplasma
se dispersa y la vacuola se posiciona en la punta (Grierson et al., 2014).

Las auxinas y el etileno actian como reguladores del
desarrollo del pelo radicular

Las fitohormonas son moléculas endégenas que juegan un papel importante en la
fisiologia y el desarrollo de la planta. Hasta ahora, se han caracterizado varias
fitohormonas, tales como las auxinas, citocininas, &acido abscisico, etileno,
giberelinas, acido salicilico, acido jasmonico, estrigolactonas y brasinoesteroides
(Sauer et al., 2013). Las auxinas son una de las hormonas mas importantes en
muchos de los procesos fisiolégicos esenciales en la planta. Algunas de sus
funciones es promover y mantener la polaridad, la dominancia apical y la
respuesta tropica a la luz y la gravedad. A nivel celular, controla la divisién y la
elongacién de las células modificando la plasticidad de la pared celular (Sauer et
al., 2013). Otra de las hormonas clave en la regulaciéon de programas de desarrollo
en la planta es el etileno. Esta hormona actia en la germinacion y dispersion de la
semilla, la elongacioén celular, la fertilizacion y la maduracion del fruto, asi como en
la respuesta contra patégenos y varios factores de estrés (Alonso y Stepanova,
2004). Sin embargo, diversos estudios han revelado que la plasticidad vegetal
ocurre por redes de sefalizacion en las que distintas vias comparten elementos
que sirven como puntos de integracién de informacion donde las hormonas
vegetales cumplen un papel esencial, bien como transductores de sefiales
ambientales o como monitores enddgenos de estadios de crecimiento (Yoo et al.,
2009). Por ejemplo, se ha demostrado que las auxinas y el etileno actian de
manera sinérgica durante la iniciacion y la elongacién del pelo radicular (Fig. 3),
aunque la interseccion entre ambas hormonas vegetales hace dificil entender la
funcion de cada una (Rahman et al., 2002). Masucci y Schiefelbein (1994),
observaron que la aplicacién del ACC o del acido indolacético (AIA) en la mutante
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rhd6, restaura el proceso de iniciacion del pelo radicular. Adicionalmente,
mutantes insensibles a auxinas y etileno, tales como aux? (Pickett et al., 1990),
axr2 (Wilson et al., 1990) y axr3 (Leyser et al., 1996), mostraron una reduccion en
la iniciacion del pelo radicular. Estos resultados indicaron que las auxinas y el
etileno actian después de la especificacion celular estimulando el proceso de
iniciacion. Si a la mutante insensible a etileno ein2-1, que no esta afectada en la
iniciacion de los pelos radiculares, se le adicionan inhibidores del influjo de auxinas
como cromosaponina 1 (CSl) y acido 1-naftoxiacético (1-NOA), puede presentar
una fuerte disminuciéon en el proceso formativo. De igual forma, si a la doble
mutante aux7-7 ein2, se le adicionan estos inhibidores, se observa una mayor
reduccion en la iniciacion del pelo radicular que las mutantes sencillas. Esto sugiere
que la iniciacion del pelo radicular esta regulada de manera directa por la cantidad
y el transporte de auxinas y por etileno (Rahman et al., 2002). Una vez establecido
el proceso de iniciacion, los pelos radiculares comienzan a crecer por elongacion,
proceso que también es regulado por la interaccidon auxinas-etileno. Plantas
tratadas con etileno o0 ACC promueven la elongacion del pelo radicular. En contraste,
mutantes insensibles a etileno o tratadas con inhibidores muestran pelos mas
cortos. Por otra parte, la elongacion del pelo radicular es estimulada por las auxinas
y también se presenta en mutantes que tienen una sintesis elevada de esta
hormona (Muday et al., 2012). La interaccion de eto1 (sobreproductora de
etileno) con mutantes afectadas en el transporte de auxinas promueve la
elongacion de los pelos radiculares, la cual es reprimida por el bloqueo en el influjo
de auxinas (Strader et al., 2010). Adicionalmente, compuestos analogos al AlA
como el acido 1-naftalenacético (ANA) pueden restaurar parcialmente la elongacién
del pelo radicular en la mutante ein2-1 (Rahman et al., 2002). Estos resultados
indican que la respuesta a ambas hormonas es requerida para maximizar la
elongacién del pelo radicular y ademas que las auxinas y el etileno, actian
coordinadamente en este proceso. Swarup et al., (2007), reportaron que la
elongaciéon del pelo radicular por tratamientos con ACC es incrementada en
presencia de auxinas, sugiriendo que el etileno media su efecto regulando la
sintesis de auxinas. Ademas de controlar la iniciacion y la elongacién, las auxinas
y el etileno pueden regular el posicionamiento de los pelos radiculares. Por
ejemplo, la aplicacion de ACC revierte parcialmente la posicion del pelo radicular
en la mutante rhd6, donde los pelos se forman mas apicalmente en el tricoblasto
(Masucci y Schiefelbein, 1994). En contraste, una reduccién en la respuesta a
auxinas en la mutante axr2-1 o una reduccién en la percepcion de etileno en etr1-
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1, causa un cambio en la posiciéon apical y la formacién de mas de un pelo por
tricoblasto (Fischer et al., 2006). Debido a que se ha reportado que las auxinas y
el etileno afectan la produccién de pelos radiculares, se sugiri6 que ambos
fitoreguladores podrian estar participando durante el proceso de diferenciacion
celular, interactuando con algunos factores de transcripcion involucrados en este
proceso (Masucci y Schiefelbein, 1996). Para clarificar la relacién entre estas
hormonas y los factores de determinacion celular TTG1 y GL2, se realizaron
ensayos con genes reporteros, mostrando que ni auxinas ni etileno regulan la
expresion de estos factores de transcripcion. Asi mismo, la mutante axr2, la cual
esta afectada en la iniciaciéon y la elongacion del pelo radicular, mantiene un
patréon de expresion de GL2 normal, es decir, mas alto en las células N que en las
H. Estos resultados indican que ambos fitoreguladores actian en etapas
posteriores a la diferenciacién celular para promover la formacién del pelo
radicular (Masucci y Schiefelbein, 1996). Ademas de las auxinas y etileno, otras
hormonas también pueden modular el desarrollo del pelo radicular. La aplicacion
de acido jasmonico promueve el crecimiento del pelo en una manera dosis
dependiente, posiblemente a través de la interaccion con las vias auxinas-etileno
(Zhu et al., 2006). GR24, una estrigolactona sintética incrementa la longitud del
pelo radicular, interfiriendo con la expansiéon celular regulada por auxinas
(Kapulnik et al., 2011). Finalmente, la adicién de brasinoesteroides (BR) en la
mutante insensible a BR, bri1, causan cambios opuestos en la expresion de los
reguladores de la diferenciacion celular y en el patron del pelo radicular, indicando
la participacion de los BR en la morfogénesis del pelo radicular (Kuppusamy et al.,
2009). En conjunto, estos resultados indican que las hormonas principalmente las
auxinas y el etileno, juegan un papel importante durante el desarrollo del pelo
radicular y ademas, pueden estar actuando de manera sinérgica e independiente
en los procesos de iniciacion, elongacion y posicionamiento.

Factores ambientales que impactan en la morfogénesis del
pelo radicular

Como se menciond anteriormente, los pelos radiculares son importantes para la
adquisicidon de agua y nutrientes, por lo que uno de los efectos sobre el desarrollo
del pelo radicular mas estudiado implica la respuesta a la concentracion de
nutrientes. El desarrollo del pelo radicular es controlado por nutrientes, que
incluyen fésforo (P) (Lépez-Bucio et al., 2003), hierro (Fe) (Schmidt et al., 2000),
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magnesio (Mg) y zinc (Zn) (Ma et al., 2001). Cambios en la estructura del pelo
radicular pueden mediar la adaptaciéon de las plantas a suelos con disponibilidad
de nutrientes limitada. Uno de los efectos a la deficiencia de nutrientes es
la induccidén de células epidérmicas para formar pelos radiculares. La densidad
de los pelos radiculares en Arabidopsis se incrementa a bajas condiciones de
P, debido a un aumento en el nimero de células epidérmicas que se diferencian
en tricoblastos (Ma et al., 2001). Por otra parte, la elongacion de los pelos
radiculares también es regulada por la disponibilidad de P, a través de un
efecto dosis- dependiente sobre la velocidad en la elongacion del pelo (Bates y
Lynch, 1996). El crecimiento y la adquisicion de P en Arabidopsis se comparé en
las mutantes rhd6 y rhd2 bajo diferentes concentraciones del nutriente. En bajas
condiciones de P, la planta silvestre mostré un incremento en el desarrollo de pelos
radiculares, produccion de biomasa y absorcién de P en comparacién con las
mutantes, lo que demostré la importancia de los pelos radiculares en la
adquisicion de fésforo (Bates y Lynch, 2000). Debido a la participacion de la
via auxinica durante la morfogénesis de los pelos radiculares, es que se han
realizado diversos estudios para elucidar como es que se lleva a cabo la
modulacion morfogenética de estas estructuras en deficiencia de nutrientes. Lo
que se ha observado es que las auxinas y la disponibilidad de P, modulan la
extensién del pelo radicular, regulando la transcripcion de RSL4, un gen que
codifica para un factor de transcripcion tipo bHLH Illamado ROOT HAIR
DEFECTIVE 6-LIKE4 (RSL4) (Yi et al., 2010). Al igual que el P, la disponibilidad
de Fe induce cambios en la morfologia del pelo radicular que lleva a un
incremento en el area de absorcion. Cuando el Fe es limitante, la formacion y
longitud de los pelos radiculares incrementa, ademas de crecer en posiciones
ocupadas por células N bajo condiciones normales (Fig.4) (Schmidt y Schikora,
2001). Esto indica que diferentes nutrientes controlan el desarrollo de los pelos
radiculares por varios mecanismos, ya que por ejemplo, la sefializacion de
auxinas esta involucrada en repuesta a hierro pero no a fésforo (Fig. 5) (Schmidt
y Schikora, 2001). Por otro lado, cambios en la localizacion de EROs en plantas
silvestres de Arabidopsis y mutantes rhd6 y rhd2, sugieren que los pelos
radiculares son importantes para la respuesta a nitrégeno (N) y potasio (K+). La
NADPH oxidasa ATRBOHC juega un papel importante en la expresién de genes
inducidos por ausencia de K" en rhd2mediante la produccién de EROs; ademas
de inducir el transporte de K" en raices crecidas bajo condiciones suficientes de
K* (Shin y Schatchman, 2004). En ausencia de nitrdgeno, EROs continGan
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produciéndose en la mutante rhd2, pero se reduce en la mutante rhd6, lo que
sugiere que algun otro componente genera EROs en respuesta a la ausencia de
nitrégeno (Shin et al., 2005).

Bajo Fe Bajo P Alto P/Fe
v Genes de
Auxinas induccién/represion

(GL2, TTG, RHDE, CPC, WER) |

Figura 4. Cambios en la diferenciacién celular epidérmica en respuesta a la disponibilidad de P y Fe en
Arabidopsis. La deficiencia de ambos elementos induce la formacion y elongacion de los pelos radiculares. Los
cambios inducidos por Fe son regulados a través de la via de sefializacion auxinica, mientras que la respuesta a
P puede alterar directamente la expresion de los genes que controlan la formacion del pelo radicular (Modificado
de Lopez-Bucio et al., 2003).

Modulacion del pelo radicular durante la interaccion planta-
microorganismo

Debido a que los pelos radiculares abarcan aproximadamente el 77% de la
superficie radicular, proveen el mayor punto de contacto entre la planta y la
rizosfera, donde las raices interactian con diversos microorganismos. En algunos
casos los microorganismos entran a la raiz a través de los pelos radiculares para
modificar el desarrollo de la raiz, incrementan la absorciéon de agua y nutrientes, la
tolerancia al estrés y mejorar la biomasa de la planta (Prieto et al., 2011). Una de
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las interacciones mas estudiadas es la que se lleva a cabo entre bacterias del
género Rhizobium con distintas especies de leguminosas. Esta interaccion,
permite la formacién de estructuras llamadas nédulos las cuales se utilizan para la
fijacion de nitrégeno (Libault et al., 2010). La ramificacién, hinchazén y rizado de
los pelos radiculares son cambios que marcan pasos iniciales en la relacion de
estos organismos. Dichos cambios, son importantes para mejorar el proceso de
infeccion debido a que las bacterias estan atrapadas dentro de pelo radicular
(Libault et al., 2010). Adicionalmente, el aumento de calcio, la produccién de EROs
y la endocitosis regulada por el fosfatidilinositol son procesos fisioldgicos que
ocurren en los pelos radiculares en respuesta a los factores Nod (factores de
nodulacién), producidos por las rizobacterias (Imaizumi-Anraku et al., 2005).
Diferentes bacterias promotoras del crecimiento vegetal pueden alterar el
desarrollo de los pelos radiculares, por ejemplo, Bacillus megaterium promueve la
formacion y elongaciéon de los pelos radiculares (Lopez-Bucio et al., 2007),
rizobacterias del género Pseudomonas estimulan el crecimiento de la planta y
modifican la arquitectura de los pelos radiculares en Arabidopsis (Zamioudis et al.,
2013); ademas, los pelos radiculares fueron esenciales para la colonizacién interna
de la planta (Prieto et al., 2011). Otro ejemplo es el de Azospirillum brasilense, que
inhibe la longitud de la raiz y estimula la formacion de pelos radiculares en
Triticum aestivum en una manera dosis dependiente (Dobbelaere et al., 1999). Por
su parte, en varias especies de micorrizas arbusculares, los pelos radiculares
responden a la presencia del hongo con movimientos del nucleo, aunque la
penetracion a menudo ocurre a través de los atricoblastos y ocasionalmente,
en la base de los tricoblastos. El analisis del contacto de las células
epidérmicas de Tilia platyphyllos con las hifas de Tuberborchii, reveld6 cambios
en la morfologia del hongo durante la interaccion; la hifa se ramifico, incrementé
su diametro y por consiguiente el contacto con las células del huésped (Sisti et al.,
2003).

Por otra parte, una amplia variedad de microorganismos del suelo producen
reguladores del crecimiento vegetal, tales como auxinas y sus precursores que
conllevan a cambios en el desarrollo radicular, o bien pueden liberar moléculas
que afectan las vias de sefalizacion hormonal en la planta huésped (Sukumar et
al., 2013). Por ejemplo, Pseudomonas aeruginosa produce pequefas moléculas
conocidas como dicetopiperazinas (DCPs), que modulan la arquitectura de la raiz
y la formacion de los pelos radiculares mediante una via de sefalizacion
dependiente de las auxinas que involucra al receptor nuclear de auxinas F-box
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TIR1 y los factores de transcripcion ARF7 y ARF19 (Ortiz-Castro et al., 2011).
El efecto de Pseudomonas spp. sobre el incremento en el niumero de pelos
radiculares en Arabidopsis, requiere la maquinaria de percepcion de auxinas
F-box TIR1 y el programa genético regulado por AUXIN RESITANT 2 (AXR2),
mientras que el efecto sobre la elongaciéon del pelo involucra una participacion
sinérgica de las vias de sefalizacion de auxinas y etileno (Zamioudis et al., 2013).
En otro estudio realizado en Arabidopsis, Tuber spp. promovié el crecimiento de
la raiz primaria y de las raices laterales, mimetizando el efecto de bajas dosis de
AIA, mientras que para la estimulacién de la elongacion del pelo radicular fue
necesaria una dosis combinada de AIA y el precursor de etileno ACC (Splivallo
et al., 2009). Por otra parte, las N-acylhomoserina lactonas C10-HL y C12-HL,
compuestos que participan en el Quorum Sensing (QS) en bacterias, alteraron el
desarrollo de los pelos radiculares en Arabidopsis a través de un mecanismo
independiente de la via auxinica (Ortiz-Castro et al., 2008). En el caso de
Pisolithustinctorius y Eucalyptus globulus, el hongo, libera auxinas y un alcaloide
tipo indol conocido como hiperforina que desencadenan cambios morfolégicos en
el sistema radicular, inhibiendo o estimulando el crecimiento de los pelos
radiculares respectivamente (Béguiristain y Lapeyrie, 1997). Estos datos sugieren
la participacion de distintas vias de sefializacion en la planta, incluyendo
fitoreguladores, metabolitos y otras biomoléculas que aseguren un desarrollo
adecuado de los pelos radiculares durante la interaccion planta-microorganismo.

Conclusion

La formaciéon del pelo radicular es un proceso dinamico que involucra la
participacion de factores genéticos, fisioldgicos y ambientales. Debido a que los
pelos radiculares juegan un papel relevante, al incrementar la superficie de
absorcién en la raiz, mejorar la disponibilidad de agua y nutrientes y permitir la
interacciéon con los diversos microorganismos presentes en el suelo, es
fundamental conocer los procesos involucrados sobre el desarrollo de estas
estructuras para llevar a cabo una adecuada funcionalidad en la planta. La
mayoria de los estudios mencionados en esta revisibn muestran que la principal
regulacion en este programa de desarrollo se efectia a través de la interaccion
entre factores transcripcionales y fitoreguladores del crecimiento, en el que las
auxinas y el etileno juegan un papel fundamental. Asi mismo, el hecho de que
ambas hormonas actuan en respuesta a diversos estimulos externos, sugiere la
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posibilidad de ser un punto de convergencia en la integracion de sefiales
ambientales y endégenas, que conducen a una repuesta coordinada en la
morfogénesis del pelo radicular. Ademas de estas hormonas; cabe destacar la
participacion de otras moléculas y reguladores del crecimiento, como las EROs, el
AJ y los BR sugiriendo una interaccion mas compleja en estas redes de
sefalizacion que regulan el crecimiento y desarrollo adecuado del pelo radicular.
En nuestro grupo de trabajo, estamos investigando las respuestas que modifican
la arquitectura del pelo radicular al interaccionar con diferentes microorganismos.
Para clarificar dicha interacciéon se ensayaran mutantes de Arabidopsis (ein2, etr1,
ein3, sir1, tirtafb2afb3, pin2, aux1-7, gl2, cpc, rhd6, rhd2, entre otras) afectadas en
algunos componentes que regulan las vias de senalizacion de las auxinas y el
etileno, asi como la formacién del pelo radicular. Esto con el fin de identificar que
moléculas de los programas de organogénesis en la planta estan involucradas en
la respuesta a la presencia de bacterias y microorganismos afectados en la
respuesta de QS.
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