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RESUMEN

Las auxinas son hormonas que participan durante todo el ciclo de vida de las plantas y son
particularmente interesantes ya que se distribuyen diferencialmente dentro de los tejidos
lo que da lugar a diferentes procesos morfogenéticos. Una pregunta relevante acerca de
las mismas es: écomo es que la misma molécula puede inducir proliferaciéon, alargamiento
y diferenciaciéon en distintos momentos y tejidos durante el desarrollo? Los gradientes
de auxinas se establecen, principlamente, por medio del transporte polar, la sintesis y
la inactivacién de formas bioactivas y la funcion de las mismas es el resultado de una
regulacion compleja que incluye: 1) La cantidad de auxina bioldgicamente activa dentro
de los tejidos que esta dada por la expresion diferencial de los genes, tanto en tiempo
como en espacio, que codifican para receptores, transportadores y aquellos que participan
en la sintesis de las auxinas; 2) La capacidad de formar tanto homo como heterodimeros
de las proteinas que participan en la via de transduccién de sefiales lo cual aumenta la
combinatoria de las mismas vy, por lo tanto, la regulacion de la expresién genética en
respuesta a auxinas; 3) La localizacién dindmica y polar dentro de la membrana plasmatica
de algunos de los transportadores de auxinas lo cual permite que el flujo de las mismas se
ajuste a diferentes condiciones de crecimiento; 4) Finalmente, la cantidad libre de auxinas
que se modifica por conjugacion y por compartamentalizacion. La comprension de como
estos procesos se acoplan para dar una respuesta diferencial de células y tejidos es uno
de los principales retos actuales en el desarrollo de las plantas.

ABSTRACT

Auxins are hormones involved during the life cycle of plants and they are especially
interesting because they participate in multiple morphogenetic processes. One important
question is, how the same molecule can induce proliferation, elongation and differentiation
at different moments and tissues during development. In this respect, auxin gradients are
established within the tissues mainly by polar transport and both synthesis and inactivation
of the bioactive forms. Auxin function however, is the result of a complex regulation
that includes: 1) Differential expression of genes encoding the enzymes involved in the
synthesis of auxin, signalling proteins and transporters of this hormone; 2) Proteins that
are involved in the signal transduction pathway; these proteins are capable of forming
both homo and heterodimers which increases combinatorial formation and, therefore, the
regulation of gene expression in response to auxin; 3) Some auxin carriers have dynamic
and polar localization within the plasma membrane which allows flow of auxins to fit
different growth conditions; 4) Finally, free auxin amount is modified by conjugation and
compartmentalization. Understanding how these processes are coupled to give a differential
response in cells and tissues, is one of the main challenges in the development of plants.
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1. INTRODUCCION

Las plantas, a diferencia de los animales, son
organismos sésiles que han desarrollado meca-
nismos muy versatiles de plasticidad fenotipica
para contender con las diferentes condiciones
ambientales. El desarrollo y crecimiento de las
plantas depende de factores externos e internos
gue varian constantemente y las hormonas, o fi-
tohormonas, integran los estimulos externos para
llevar a cabo las respuestas fisioldgicas y de desa-
rrollo. Las fitohormonas son sustancias de natura-
leza quimica muy diversa que afectan la funcién
de diferentes tipos celulares, tejidos u 6rganos.
Actlan en concentraciones muy bajas y se sinte-
tizan en diferentes lugares de la planta pudiendo
ejercer su funcién en ese lugar o en algun otro (1).
Existen diez fitohormonas caracterizadas hasta el
momento: auxinas, citocininas (CK), giberelinas
(GA), acido abscisico (ABA), acido salicilico (SA);
poliaminas; acido jasmonico (JA), brasinoesteroi-
des (BR), etileno y estrigolactonas y algunas de
éstas, como las auxinas, se han estudiado mas
extensivamente debido a su importancia durante
el desarrollo vegetal.

Las auxinas participan en todos los procesos
de desarrollo de las plantas (1) y, a nivel celular,
intervienen en los procesos de division, elongacion
y diferenciacién celular (2, 3). Una de las caracte-
risticas mas sobresalientes de esta fitohormona es
gue esta distribuida diferencialmente entre células
y tejidos; en algunos casos se acumula localmen-
te en una célula o un grupo de células, en otros
cambia su distribucién entre células y, finalmente,
también puede tener una distribucion diferencial
en los tejidos vegetales. Este gradiente de con-
centraciones de auxinas afecta diferentes procesos
morfogenéticos, por lo que a esta hormona se
le ha considerado como un “morfégeno” (1). La
distribucion diferencial de las auxinas o gradiente
depende, principalmente, de su metabolismo y del
transporte direccional célula-célula (1, 4, 5). Este
gradiente de auxinas es percibido y procesado
de manera diferente en cada tipo celular lo cual
permite que se ejecuten variados programas de
desarrollo tanto en el tiempo como en el espacio
(6).

Los diferentes compuestos globalmente deno-
minados auxinas, se caracterizan por su capacidad
de provocar uno o varios fendmenos bioldgicos
como son: inducir la elongacion de tallos en bioen-
sayos, promover la divisién celular en cultivos
de callos en presencia de citocininas, y formar
raices adventicias en hojas y tallos cortados (7).
El compuesto mas abundante y fisiolégicamente
mas importante, es el acido 3-indol-acético (IAA)

que se encuentra en grandes cantidades en tejidos
jovenes tanto de la parte aérea como de la raiz
en la planta modelo Arabidopsis thaliana (2, 3,
4). En esta revision sintetizamos los principales
resultados acerca del metabolismo, transporte,
percepcion y la via de transduccion de sefales de
las auxinas (principalmente del IAA), asi como
algunos ejemplos del papel de esta hormona en
el desarrollo de Arabidopsis thaliana (Arabidopsis
de aqui en adelante), ya que es el modelo experi-
mental de plantas mas estudiado.

2. METABOLISMO DE LAS AUXINAS

Las auxinas se sintetizan en todos los tejidos de
la planta siendo los mas jovenes, los de mayor
actividad (2, 3, 4). Hay dos vias principales de
sintesis: una dependiente de triptéfano (Trp) que
tiene cuatro ramificaciones cuyos nombres se
derivan de uno de los intermediarios mas impor-
tantes de cada una de las vias (Fig. 1): el 3-indol
acetamida (IAM), el 3-indol acetaldoxima (IAOx),
la triptamina (TAM), v la del acido 3-indol piravi-
co (IPA) y otra independiente de triptéfano pero
que se deriva de un precursor del mismo (2,8,9)
(Fig. 1). La regulacion de estas vias sintéticas
depende de estimulos externos como son la luz,
los nutrientes, la sequia, el frio o la herida (9, 10)
y de factores internos como son otras hormonas
(11). Ademas, la transcripcion de los genes que
sintetizan las enzimas que participan en estas vias
esta regulada espacialmente (2, 9) lo que sugiere
una regulacion dinamica de la sintesis del IAA en
el tiempo y en el espacio.

No se sabe mucho del catabolismo de las au-
xinas y, hasta el momento, no se han descrito los
genes responsables de la degradacion del IAA pero
se propone que el catabolismo ocurre a través de
la oxidacién enzimatica del nucleo del indol del IAA
(formando ox-IAA o los conjugados de ox-1AA) (2),
0 a través de la descarboxilacién oxidativa tanto
de la cadena como del nucleo del IAA (5) (Fig.
1B). La via de la descarboxilacién es importante
para procesos de desarrollo como la maduracion
del fruto (12) y en la respuesta a estrés oxidativo
(13).

Los niveles intracelulares de IAA también se
regulan por la conjugacién de esta hormona
con azucares, aminoacidos y péptidos (Fig. 1B)
y, en algunos casos, la concentracién de estos
conjugados supera la concentracion intracelular
de auxinas libres (14). Se ha propuesto que
estos conjugados pueden funcionar de multiples
maneras: como fuente de almacenamiento, de
transporte, de desintoxicacion, de proteccion
contra degradacion por oxidacion y en el control
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Figura 1. A) Vias de sintesis de IAA. Se muestran las cuatro vias dependientes de triptofano: en azul se
presenta la via de IAM (3-indol acetamida ), en la cual participan las hidrolasas AMI1 que convierten el IAM a IAA;
en anaranjado se presenta la via IAOx (3- indol acetaldoxima ), en esta via participan las citocromo monooxigenasas
(CYP79B2 y 3) para convertir el L-Triptofano en IAOx, en ésta via se sugiere que las Nitrilasas (NITs) convierten
el Indol-3-acetronitrilo (IAN) en IAA (35, 36); en rojo se presenta la via de IPA (acido 3-indol pirtvico), en la cual
la triptéfano aminotransferasa y las enzimas relacionadas 1 y 2 (TAA1 y TAR1 y 2) convierten el L-triptéfano en
IPA, el cual a su vez es convertido en IAA por YUCCA (YUC); en morado se presenta la via TAM (triptamina), se
sugiere que las triptéfano descarboxilasas (TDCs) convierten el L-triptéfano en TAM, el cual es convertido a Indol 3
acetaldehido (IAAId) mediante la accion de YUCCA 4 (YUC4) para generar IAA. Algunos autores indican que el IAAId
es también un intermediario de la via IPA, sin embargo hay controversias al respecto (2). B) Via de degradacion
y conjugacién de IAA. Las plantas usan diversos mecanismos para obtener IAA libre, ademds de la sintesis y
la degradacion (que se da principalmente por oxidacion); esta la conjugacion reversible que permite disponer de
IAA libre de una manera rapida; en este caso funcionaria como un reservorio de IAA. Los conjugados pueden ser
reversibles o irreversibles y afectar la union a receptores por competencia y/o por la via de transduccion de sefiales.

de la homeostasis de la hormona (5, 9, 15).
La formacion e hidrdlisis de estos conjugados
esta regulada durante el desarrollo y entre los
diferentes tejidos de la planta y los conjugados mas
abundantes en Arabidopsis son los que se forman
con aminoacidos (5, 6). Las formas conjugadas
de IAA son generalmente inactivas, aunque se
ha demostrado que algunas de estas formas son
activas en bioensayos como es el caso del IAA-Trp
(5) y otras son irreversibles, como es el caso de

IAA-Asp o el IAA-Glu (6). A pesar de que no se tiene
claro hasta el momento la importancia bioldgica
de estos compuestos se ha visto que, algunos de
ellos como el IAA-Ala, inhiben la induccion del
crecimiento del tallo y el inicio del crecimiento de
las raices mediado por IAA libre. Los conjugados
podrian competir con la hormona libre por sitios en
los receptores, en los transportadores y también
podrian intervenir en el metabolismo, alterando
el nivel de hormona bioldgicamente activa. Es
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interesante que las enzimas involucradas en la
sintesis y en la conjugacion del IAA se localicen
en diferentes compartimentos subcelulares (2)
afiadiendo otro nivel de complejidad a la accion
de esta fitohormona.

Finalmente, el gradiente de concentraciones de
auxinas afecta diferencialmente a los tejidos de
las plantas: las auxinas promueven la elongacion
de los tallos en concentraciones de 10°%-10> M,
mientras que, a estas mismas concentraciones,
inhiben el crecimiento de la raiz (7). Esto puede
deberse a multiples factores, desde la percepcion
de la hormona hasta la induccién diferencial de
genes mediada por la via de transduccién de sefia-
les. Interesantemente, se ha visto que la presencia
ectdpica de las auxinas es suficiente para modificar
algunos programas de desarrollo.

3. TRANSPORTE DE AUXINAS

Existen dos maneras de transportar a las auxinas;
uno rapido y de larga distancia, que se lleva a
cabo por difusion en el floema y transporta a las
auxinas de los 6rganos jovenes de la parte aérea
al resto de la planta y otro lento y de corta dis-
tancia que se da hacia adentro y hacia fuera de la
célula y es llevado a cabo tanto por la accion de
familias de transportadores de membrana como
por difusion. El transporte de larga distancia es
importante para todo el desarrollo de la planta
y, mas especificamente, para el desarrollo de las
raices laterales y la ramificacion del tallo, mientras
que, el transporte de corta distancia es importante
para multiples procesos de desarrollo como son:
la formacion del eje embrionario, la respuesta a
los tropismos, el desarrollo del tejido vascular, la
filotaxia, la dominancia apical y la morfogénesis
de la raiz, del fruto y de la flor (1, 16). Este ultimo
tipo de transporte (de corta distancia), se conoce
como transporte polar o PAT por sus siglas en inglés
Polar Auxin Transport (16).

El PAT requiere de la participaciéon de varias
familias de transportadores; estas proteinas estan
localizadas en las membranas y algunas meten
(influjo; AUX y LAX) mientras que otras sacan
(eflujo; PIN (PIN-FORMED) y ABCB (ATP-BINDING-
CASSETTE B)) a las auxinas de la célula o de algun
compartimento intracelular (1, 16).

Las proteinas AUX1/LAX pertenecen a una sub-
familia de permeasas y actlan como simportadores
de auxinas, gracias a un gradiente de protones (1,
16). AUX1 se localiza polarmente en las células del
cilindro vascular de la raiz de Arabidopsis dando-
le direccionalidad al flujo de auxinas (18). Estos
transportadores de influjo participan en diferentes
procesos de desarrollo como son: el gravitropismo,

el fototropismo, la emergencia de raices laterales
y el desarrollo de pelos radicales (17, 18).

Existe otro transportador de influjo no especifico
de auxinas (NITRATE TRANSPORTER 1.1 (NRT1.1)
que puede meter auxina a la célula en condiciones
limitantes de nitrogeno (19).

Por otro lado, una de las dos familias que per-
miten el eflujo de las auxinas es la de las proteinas
son los PIN (1, 16); en Arabidopsis, esta familia
esta constituida por ocho miembros, cinco de los
cuales se localizan en la membrana plasmatica y
determinan, en gran medida, la direccion y el flujo
de las auxinas (Fig. 2) (1, 16). Dos de los otros
tres PIN (PIN5 y PIN8) se localizan en el reticulo
endoplasmico y se ha demostrado que participan
en la homeostasis de esta fitohormona (Fig. 2) (20,
21). Finalmente, se ha mostrado que PING6 participa
en la homeostasis de las auxinas y se infiere que
se localiza en reticulo endoplasmico, aunque no se
ha demostrado experimentalmente (22). Reciente-
mente, se han identificado otros transportadores
de auxinas llamados PILS (PIN-Likes) que se cree
funcionan en el transporte de IAA entre el citosol y
el reticulo endoplasmico (al igual que PIN5 y PIN8)
participando en la homeostasis del IAA (Fig. 2) (2).

Aun cuando los PINs se secretan de manera
uniforme a la membrana plasmatica se localizan
polarmente dentro de la misma y se ha propues-
to que la endocitosis y el reciclamiento son los
encargados de establecer esta polaridad (3). La
localizacidon polar de algunos de los PINs también
depende del estado de fosforilacion de estas pro-
teinas; cuando éstas estan fosforiladas se dirigen
a la parte apical de la célula y cuando no estan
fosforiladas se localizan en la parte basal (1). Se
han caracterizado diferentes proteinas cinasas
(como PINOID; PID) y proteinas fosfatasas (como
PROTEIN PHOSPHATASE 2A (PP2A)) que participan
en la localizacidon polar de los PINs (23).

Se ha reportado que las auxinas regulan de
diferentes maneras a los PINs; por un lado afectan
positivamente su transcripcion (24) pero también
pueden afectar de manera negativa la acumulacion
de algunas proteinas PIN si se encuentran en altas
concentraciones y cuando se trata a las plantas
con auxinas por periodos prolongados de tiempo
(24). También se ha visto que las auxinas inhiben
la endocitosis de los PINs y estabilizan a estas
proteinas en la membrana plasmatica de manera
transitoria (1). Esta regulacion a diferentes niveles
sugiere una regulacién fina entre las auxinas y
sus transportadores de eflujo lo cual enfatiza la
importancia del transporte en la funcién bioldgica
de las auxinas.

El transportador de cationes, TINY ROOT HAIR
1 (TRH1) transporta potasio y auxinas ademas de



REB 33(1): 13-22, 2014 La homeostasis de las auxinas y su importancia en las plantas 17

Figura 2. Transporte

de las auxinas. Las

diferencias de pH entre

el citoplasma y la pared

celular permiten el

transporte del IAA debido

a que es un acido débil.

En citoplasma (pH~7), el

IAA esta en forma anidnica

(IAA), mientras que en el
apoplasto (pH~5) el IAA I
esta protonado en forma

de IAAH, el cual puede I Transporiadores da

Transporadorss de
aflujo PIN1,2,34y 7

transitar a través de la aflujo ABCE
membrang plasmatica ' Transporiadores de influjo
hasta el citoplasma. AUKTLAK e
El transporte del IAA 1AAH e AN + H
de manera especifica u Pire y &
se da a través de los » 4
transportadores de eflujo I PINS
g IAAH

(PIN 1, 2, 3, 4y 7 (verde)
y ABCB (rojo) y a través
de los transportadores

de influjo (AUX1/LAX)
(Morado)) que se localizan
dentro de la membrana
plasmatica. Para el
transporte en el reticulo
endoplasmico participan
PIN5 (amarillo), PIN6 y 8
(Azul) y PILs (Café).

I FiLs

funcionar como una proteina que regula la locali-
zacién de PIN1 en la membrana plasmatica (25).

La otra familia de transportadores de eflujo del
IAA son los llamados transportadores ABCB que
pertenecen a la familia de proteinas con cassette
ABC, también conocidos como “*multidrug resistant
proteins” o “P-glycoproteins” (MDR-PGPs) (Fig. 2).
Estas proteinas no se localizan polarmente en la
membrana plasmatica pero algunas de ellas, como
ABCB19, co-localizan con PIN1 e incrementan la
especificidad y el transporte de auxinas (1). Las
ABCB funcionan, principalmente, en mantener el
flujo de larga distancia y en el movimiento de las
auxinas hacia afuera de los tejidos apicales (26).

Finalmente, hay un flujo de auxinas que se cree
se debe al gradiente de pH que se establece entre
el apoplasto y el interior de la célula. Las auxinas
son acidos pequefios y débiles (pKa = 4.75) que
se pueden protonar (IAA- + H* ---> IAAH) en un

(" Pared Cadular Y
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Clioplasma
pHT

<EE= .&.mf

AA
—
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ambiente acido (pH 5.0-5.5) como es el que existe
en el apoplasto. La auxina protonada (IAAH) puede
difundir a través de la membrana plasmatica y la
pared celular y, la diferencia de pH, favorece su
difusion hacia el interior de la célula (1,2). En el
citosol hay un pH de aproximadamente 7.0 lo cual
favorece que las auxinas estén como anién (IAA-)
y que no puedan difundir libremente por lo que
requieren de transportadores especificos de salida
de la célula (Fig. 2) (1,2).

4. RECEPTORES Y SENALIZACION DE LAS
AUXINAS

Las auxinas son percibidas por dos tipos de fami-
lias de proteinas que funcionan como receptores:
unas se localizan tanto en la membrana plasmatica
como en el reticulo endopldsmico (ABP1; AUXIN
BINDING PROTEIN 1) y otras que se localizan en
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el nucleo (TIR1/auxin-signaling F box proteins
(AFBs)) (2, 3, 6). Dentro de la familia de los ABP,
ABP1 es una proteina esencial ya que su mutacion
es letal en la etapa embrionaria (4); este trans-
portador es importante durante la division y elon-
gacion celular y durante el desarrollo embrionario
(revisado en 3,6). Por otro lado, los receptores
TIR/AFBs estan involucrados en procesos como el
alargamiento del hipocotilo y la formacién de las
raices laterales (27) y se ha demostrado que TIR1
y AFB2 son reguladores positivos de la respues-
ta a auxinas mientras que AFB4 es un regulador
negativo (27).

Una vez que las auxinas entran en la célula,
desencadenan una serie de procesos que terminan
en la regulacion de la expresion de genes blanco
de respuesta a auxinas (1, 2, 6). Esta via de se-
Aalizacion involucra a dos familias de proteinas:
las Auxin/INDOLE-3-ACETIC ACID (Aux/IAA) y
las Auxin Response Factor (ARF). En Arabidopsis,
ambas familias son multigénicas existiendo 29
Aux/IAA y 23 ARF (6). Los miembros de estas
dos familias forman dimeros con una alta afinidad
con miembros de las dos familias (1) y la auxina
es la responsable de regular estas interacciones
proteicas de dos maneras. Por un lado, regula
de manera positiva la transcripcion de los genes
que codifican para las proteinas represoras IAA y,
por otro lado, promueve la degradacion de estos
represores Aux/IAA mediante la ubiquitinacion vy
protedlisis de los mismos (1, 2, 6). El mecanismo
propuesto para la degradacion de las Aux/IAA es
el siguiente: en condiciones de baja concentracion
de la hormona, las proteinas represoras Aux/IAA
forman dimeros con las proteinas ARF e impiden
su accion como factores transcripcionales (1, 2,
6). Una vez que se incrementa la concentracion de
IAA (Kd ~20-80 nM), esta fitohormona se une a
alguno de los cuatro receptores nucleares (TIR1/
AFB) que son proteinas con caja F que, junto con
otras proteinas (ASK1, CUL1 y RBX), forman un
complejo de ubiquitinacién (SCFTRYAFB) que re-
conoce -y degrada- a los represores de la via de
las auxinas (Aux/IAA) via el proteosoma 26S (1)
(Fig. 3). Una vez que los ARFs estan libres por no
estar unidos a sus represores Aux/IAA, forman
homodimeros estables que activan o reprimen la
expresion de los genes blanco uniéndose a la caja
Auxin Response Element (ARE) de los mismos (1,
2, 6).

Las proteinas de estas dos familias tienen una
estructura con cuatro dominios. En el caso de las
Aux/IAA el primer dominio, en el extremo amino
terminal, tiene un motivo denominado EAR (1) que
es esencial para su papel represor. El dominio II

es esencial para la degradacidn de estas proteinas
mediada por las auxinas (1, 2, 6) y los ultimos
dos dominios (III y IV) son esenciales para las
interacciones proteina-proteina, tanto con los ARFs
como con otras proteinas que funcionan como
reguladores transcripcionales (1, 2, 6).

Los ARFs poseen un dominio de unién a DNA
pero algunos de ellos (ARF3, ARF13 y ARF17)
carecen del dominio carboxilo terminal que es im-
portante para las interacciones proteina-proteina
y, por lo tanto, no estan regulados por la cantidad
de auxinas presentes en la célula (28). Los ARFs
pueden ser tanto activadores como represores de
la transcripcion; si presentan una region a la mitad
de la proteina que sea rica en Glu/Ser/Leu (QSL)
actlan como activadores, mientras que si presen-
tan un dominio rico en Ser/Pro/Gli actlan como
represores (1). Al igual que las proteinas Aux/
IAA, los dominios III y IV son los importantes para
que se lleven a cabo las interacciones protéicas y
son los responsables de las interacciones dentro
y entre familias (1, 2, 6). Curiosamente solo 5 de
los miembros de esta familia tienen el dominio de
activacion por lo que, la mayor parte de los ARFs,
funcionan como represores.

Genes blanco de las auxinas

Los genes inducidos por la hormona IAA se dividen
en aquéllos de respuesta temprana (que se inducen
entre los 5 y 60 minutos del tratamiento con la hor-
mona) y aquéllos de respuesta tardia. Los genes
de respuesta temprana son: SAUR (Small Auxin Up
RNA), GH3, LBD (LOB domain) y los Aux/IAA. Los
SAUR son genes cuyos transcritos tienen una vida
corta y no esta clara cual es su funcion (28); los
GH3 codifican para enzimas que conjugan al IAA
con aminoacidos con lo cual funcionan como regu-
ladores negativos de los niveles de auxina libre (3)
y, finalmente, los Aux/IAA son casi todos regulados
positivamente por esta fitohormona y ayudan en
la respuesta intracelular a la misma. Estas molé-
culas son también proteinas de vida corta, y sus
niveles de induccidén por auxinas varia entre cada
miembro de las diferentes familias. Recientemente,
ha habido un incremento en los datos de los genes
que responden a auxinas debido a los analisis de
microarreglos de respuesta de genes a diferentes
condiciones ambientales y se ha descrito que hay
cientos de genes involucrados en la respuesta a
auxinas. Aunque se desconoce la funcidon exacta
de muchos de estos genes, varios de ellos estan
involucrados en la conjugacion, en la degradacion
de la auxina o en disminuir la sefial inducida por
esta hormona (29).
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Figura 3. Degradacion

de los represores
transcripcionales Aux/

IAA. Aux/IAA normalmente
reprime la accion de los
ARF, cuando se incrementa
la concentracion de auxinas,
ésta se une a los receptores
TIR1/AFB para formar el
complejo de degradacion
SCFTRI/AFE J[o que promueve
la degradaciéon de Aux/
IAA via el proteosoma. De
esta manera quedan libres
los ARF para regular la
transcripcion de los genes
qgue tienen en sus regiones
reguladoras Elementos de
Respuesta a Auxinas (ARE
por sus siglas en inglés
Auxin Response Elements).

5. OTROS TIPOS DE AUXINAS

La auxina bioldgica mas activa que se conoce es
el IAA aunque ya se han identificado otras formas
de auxinas presentes en plantas como son el acido
indol-3-butirico (IBA), el acido fenilacético (PAA)
y la forma clorada del IAA en chicharo (4-CI-IAA)
(3, 7). Después del descubrimiento del IAA, se han
sintetizado muchos compuestos que tienen acti-
vidad de auxinas y que han sido utilizados como
herbicidas (acido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D),
acido 2,4,5-triclorofenoxiacético (2,4,5-T), acido
4-amino-3,5,6-tricloro-2-picolinico (picloram) y
acido 2-metoxi, 3,6-dicloro benzdico (dicamba)) o
como enrraizadores en cultivos de tejidos (como
el acido a-naftalenacético (a-NAA)). Estos com-
puestos han resultado muy utiles debido al hecho
de que son mas estables (2,4-D y a-NAA), tienen
mayor difusion hacia dentro de las células (a-NAA)
0 a que se metabolizan mas lentamente (2,4-D)
que el IAA (2, 3, 6, 7) aunque es importante notar
gue son muy toxicos para el ser humano.

6. LAS AUXINAS DURANTE EL DESARROLLO
DE ARABIDOPSIS THALIANA

El IAA es fundamental para diversos procesos
morfogenéticos y casi todos los tejidos de la planta

ﬁ

TRANSCRIPCION INACTIVA

TRANSCRIPCION ACTIVA

tienen la capacidad para sintetizarlo en diferentes
momentos, por lo que, durante el desarrollo, pue-
den funcionar como vertedero o como fuente de
esta hormona (2). Durante el desarrollo embriona-
rio, se forma un gradiente de auxinas después de
la primera divisidn celular que permite el estableci-
miento de la célula apical, del nicho de células tron-
cales de la raiz y de la polaridad del embridn. En el
desarrollo post-embrionario las auxinas participan
en el establecimiento y la formacion de las hojas,
las flores y las raices (Fig. 4). Durante la formacion
de las hojas, la auxina presente en el meristemo
apical, es redirigida hacia los primordios. En las ho-
jas, las auxinas inducen la formacioén y el desarrollo
del tejido vascular (2, 6). La distribucion regular de
las hojas como el de las flores a lo largo de la planta
o filotaxis, esta determinado por los maximos de
auxinas dado por la localizacién polar de transpor-
tadores como PIN1 y AUX1; estos maximos van a
dar lugar a los primordios de estos 6rganos (31).
En raiz, la localizacion de los PINs establece un
flujo circular de distribucion del IAA que ayuda a
determinar las diferentes zonas de crecimiento de
la raiz (24) (Fig. 4). En la zona de proliferacion hay
una alta concentracion de auxinas que tiene que
disminuir para que las células transiten a la zona de
diferenciacion (30). Ademas, esta distribucion de
los PINs puede cambiar dependiendo de diferentes
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Figura 4. Las auxinas afectan diversos procesos del
desarrollo de Arabidopsis thaliana.

condiciones ambientales. En condiciones normales
PIN3 y PIN7 se localizan alrededor de todas las
células de la columela y, en condiciones de gravi-
tropismo, PIN3 se relocaliza hacia la parte basal de
las células modulando el flujo de auxinas vy, por lo
tanto, la respuesta fisioldgica (1) ayudando a que
se reoriente la raiz.

Las raices de Arabidopsis presenta una estruc-
tura simple que comprende la epidermis, el cortex,
la endodermis que rodea al periciclo y mas adentro
la vasculatura. El periciclo se compone de dos tipos
de células, las que estan enfrente de las células del
floema que son células diferenciadas y las células
enfrente del xilema que son células meristema-
ticas. De forma interesante, el desarrollo de las
raices laterales, que se distribuyen a la derecha e
izquierda de la raiz principal de forma alternada,
esta controlado por un reloj interno que genera
la expresién periédica de genes, algunos de los
cuales son importantes en la senalizacion de las
auxinas como LBD16 (LATERAL ORGAN BOUNDA-
RIES DOMAIN 16) y ARF7 (32). Mas importante
aun, las oscilaciones en la respuesta a las auxinas
en las células del protoxilema de la zona que se le
ha llamado de oscilacién, inducen que las células
meristematicas aledafias al periciclo queden pre-
determinadas como células fundadoras de raices
laterales en etapas posteriores del desarrollo de
la raiz principal (33). Estos maximos de la hor-
mona en la fila de células del periciclo que lleva a

la iniciacion de las raices laterales, pueden estar
dados por un conjunto de eventos que incluyen:
la produccion local de auxinas, un transporte polar
desde las células de la endodermis en el que PIN3
y AUX1 participan y por el transporte a larga dis-
tancia que viene desde la parte aérea y/o la punta
de la raiz (34)

6. CONCLUSIONES

La participacion de las auxinas en diferentes pro-
cesos de desarrollo es muy compleja y todavia no
queda claro como una misma hormona puede lograr
respuestas tan diversas. Sin embargo, se sabe que
las diferentes respuestas van a estar determinadas
por la concentracion de las auxinas, la percepcion, el
transporte, la sensibilidad del tipo celular y/o tejido
y el estado de desarrollo de la planta. A continuacion
enumeramos varios puntos de control que determi-
nan la cantidad de hormona bioldgicamente activa
en diferentes tejidos y la respuesta a las mismas:

1) La cantidad de la hormona bioldgicamente ac-
tiva esta regulada por el metabolismo (sintesis
y degradacién) y por la conjugacion. La via de
sintesis de L-Trp se localiza en los plastidos,
mientras que las vias de sintesis de L-Trp a IAA
se localizan en el citoplasma (2). Ademas, como
se indico anteriormente, los genes que codifican
para las enzimas que participan en la sintesis de
auxinas se regulan diferencialmente en los teji-
dos. Por otro lado, se ha visto que en diferentes
especies de plantas, los tejidos tienen distintos
perfiles de conjugados de IAA; en musgos, es-
tos conjugados son menos abundantes que en
plantas vasculares, sugiriendo la participacion
de los mismos en la complejidad de las plantas
vasculares.

2) El transporte polar de las auxinas es fundamental
para formar diferentes patrones de desarrollo
dentro de la planta. En toda la raiz de Arabidop-
sis se sintetiza IAA, sin embargo hay un pico de
sintesis en el centro quiescente (CQ). Esto, au-
nado al transporte polar apico-basal, genera un
gradiente de auxinas que es fundamental para
los procesos de proliferacion y diferenciacion en
este organo.

3) La presencia de multiples sitios de percepcién de
las auxinas (membrana plasmatica, citoplasma
y reticulo endoplasmico) nos sugiere la versati-
lidad de la hormona al poder ejecutar diferentes
respuestas de desarrollo dependiendo del tipo de
receptor utilizado.

4) Puede existir especificidad en la sensibilidad y/o
respuesta a las auxinas de los diferentes tejidos



dependiendo de la combinatoria que forman las
proteinas que participan en la via de transduccion
de sefales. Se pueden formar tanto homo- como
heterodimeros entre los Aux/IAA (29) y los ARFs
(23) ampliando la respuesta en la via de trans-
duccién de sefiales de las auxinas y, por lo tanto,
la respuesta bioldgica.

5) La interaccién con otras hormonas. A través del

estudio de mutantes de pérdida de funcién se
ha demostrado que la accién de las auxinas en
ciertos tejidos depende de su interaccién con
otras hormonas. En el meristemo de la raiz ni-
veles elevados de auxinas mantiene la actividad
meristematica promoviendo la division celular;
sin embargo, en la zona de diferenciacion las CKs
reprimen el transporte y la sefalizacion de las
auxinas bajando sus niveles y permitiendo que
en esta zona se lleve a cabo la diferenciacion.
Asimismo, las auxinas regulan la biosintesis de
GA y en conjunto, estas dos hormonas afectan
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de manera determinante el crecimiento de la
planta. Finalmente, se han reportado interac-
ciones de las auxinas con otras hormonas como
BR, ABA vy etileno. Estas interacciones también
contribuyen a la regulacion de las respuestas
de las auxinas.

El gran reto en el conocimiento de la
funcién de las auxinas en el desarrollo de las
plantas, sera integrar con modelos dinamicos
toda esta informacion y tratar de entender como
emergen los gradientes de esta hormona y como
las distintas concentraciones de auxinas se tra-
ducen en diferentes procesos morfogenéticos.

Apoyos: CONACyT: 180098, 81542, 167705,
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IN229009-3,1B201212, IN203113, IN203814. UC
Mexus: ECO-IE415, ECO-IE416.
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