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RESUMEN 

Los aminoácidos en las plantas cumplen funciones estructurales, nutricionales y 

de señalización. Además, actúan como cofactores, osmolitos y precursores de 

fitohormonas. En este trabajo, realizamos un análisis detallado de las respuestas 

del crecimiento de la raíz primaria de Arabidopsis thaliana a los 20 L-aminoácidos 

e investigamos los posibles mecanismos moleculares que subyacen en la 

actividad de estas biomoléculas. 15 de los aminoácidos evaluados disminuyeron el 

crecimiento de la raíz primaria, de los cuales, L-glutamato (L-Glu), L-Leucina (L-

Leu), L-Lisina (L-Lys) y L-triptófano (L-Trp) fueron los más bioactivos. A través de 

la aplicación localizada de los cuatro aminoácidos sobre el sistema radicular, se 

determinó que el ápice de la raíz es responsable de percibirlos. Estas 

biomoléculas disminuyeron la de división y el crecimiento celular, y alteraron de 

manera específica la expresión de genes de respuesta a auxinas y el nivel de 

transportadores PIN. Sorprendentemente, la mutante afectada en el gen de la 

MAP cinasa, MPK6, fue resistente al efecto de L-Glu, L-Leu, L-Lys y L-Trp. Con 

los resultados obtenidos, concluimos que independientemente de sus propiedades 

físico-químicas y de su influencia en la vía de las auxinas, los cuatro aminoácidos 

convergen en MPK6 para reducir el crecimiento de la raíz primaria. 

 

 

 

 

Palabras clave: Planta, cinasa, auxina, desarrollo, biomolécula. 

. 
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ABSTRACT 

Amino acids perform both structural and signaling roles for plants. Besides, these 

biomolecules act as osmolytes, cofactors, and phytohormone precursors. In this 

study, we performed detailed response analyses of the primary root growth 

of Arabidopsis thaliana to all 20-L amino acids and investigated the possible 

molecular mechanisms underlying the activity of these biomolecules. 15 amino 

acids were found to inhibit the primary root growth, being L-leucine (L-Leu), L-

lysine (L-Lys), L-tryptophan (L-Trp), and L-glutamate (L-Glu) the most active. 

Applying the amino acids locally on the root system, we determined that the area 

that senses them is the root apex. These molecules decreased cell division and 

elongation, and specifically alter the auxin-responsive gene expression and the 

level of PIN transporters. Surprisingly, the affected mutant in the MAP kinase gene, 

MPK6, was resistant to the effect of L-Glu, L-Leu, L-Lys, and L-Trp. With the 

results obtained, we conclude that regardless of their physical-chemical properties 

and their influence on the auxin pathway, the four amino acids converge in MPK6 

to reduce the primary root growth. 
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1 INTRODUCCIÓN 

Las células vegetales poseen diversas proteínas receptoras con las que perciben 

diferentes estímulos ambientales. Es por esto que, durante la exploración del 

suelo, la raíz puede ajustar su crecimiento y desarrollo en respuesta a varios 

factores abióticos y bióticos (Jiménez-Vázquez et al., 2020; Novak et al., 2015). 

También, es capaz de interaccionar y formar asociaciones con especies 

microbianas que mejoran el crecimiento y las defensas de la planta (Alori et al., 

2017; Köhl et al., 2019). Su plasticidad y dinamismo depende de los procesos de 

división, elongación y diferenciación celular, los cuales son regulados fuertemente 

por moléculas señalizadoras llamadas fitohormonas.  

Uno de los grupos de fitohormonas mayormente estudiado es el de las auxinas, 

las cuales participan en la regulación de casi todas las etapas del ciclo biológico. 

Principalmente se sintetizan en la raíz y en las hojas jóvenes, desde donde son 

movilizadas hacia los diferentes tejidos (Zhao, 2018). En la raíz, estas moléculas 

se encargan de mantener el crecimiento indeterminado y de promover programas 

de organogénesis como el desarrollo de raíces laterales (Lavenus et al., 2013). A 

través de receptores nucleares, este tipo de fitohormonas activan una serie de 

proteínas que inducen la expresión de genes relacionados con la actividad mitótica 

y el crecimiento celular (Sablowski y Carnier, 2014; Schepetilnikov et al., 2017). 

La arquitectura del sistema radicular puede ser modificada por biomoléculas 

presentes en la rizosfera, que alteran la vía de señalización de auxinas. Tal es el 

caso de los aminoácidos que se incorporan al suelo como consecuencia de la 

degradación de materia orgánica, representando una fuente orgánica de nitrógeno 

(Miller et al., 2008). Diversos estudios han demostrado que la raíz primaria de 

Arabidopsis thaliana puede percibir al L-glutamato como una molécula señal que 

modifica la arquitectura radicular, afectando el transporte de auxinas (Walch-Liu et 

al., 2006). La señalización del L-Glu en la raíz involucra la función de las proteínas 

cinasas MEKK1 y MPK6, ambas pertenecientes a la familia de las denominadas 

“Mitogen-Activated Protein Kinases” (MAPKs; Forde et al., 2013; López-Bucio et 

al., 2018). Asimismo, se ha reportado que diferentes aminoácidos convergen en la 
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activación de los mismos componentes moleculares para regular el crecimiento 

celular y la despolarización de la membrana (Kim y Guan, 2011; Stephens et al., 

2008).  

Este trabajo se enfocó en dilucidar las respuestas de la raíz primaria de 

Arabidopsis a los tratamientos con cada uno de los 20 L-aminoácidos proteicos en 

un intervalo amplio de concentraciones. Simultáneamente, se analizó si la 

señalización de algún (os) aminoácido (s) involucra a la vía auxínica con la 

actividad de la cinasa de MPK6 o si sus efectos son independientes. 

 

2 ANTECEDENTES 

2.1 Arabidopsis thaliana 

Arabidopsis thaliana revolucionó las investigaciones en la biología molecular y el 

desarrollo de plantas. Hace más de 100 años que comenzaron a utilizarla en este 

campo del conocimiento y, hasta la fecha, suman más de 67,000 trabajos en los 

que se utilizó como planta modelo (https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/). Las 

publicaciones derivadas del estudio de Arabidopsis, se toman comúnmente como 

punto de referencia en las investigaciones con otros organismos vegetales 

(Provart et al., 2016). Es una planta dicotiledónea de la familia Brassicaceae, 

descubierta en el siglo XVI por Johannes Thal en Alemania. Aunque es endémica 

de Europa, Asia Central y el Noroeste de África, hoy en día su distribución 

geográfica abarca regiones de Norte América y Australia (Toloti-Carneiro et al., 

2015). El ciclo de vida de A. thaliana desde la germinación hasta la senescencia 

tarda alrededor de 8 semanas (Fig. 1). Durante su etapa vegetativa, desarrolla 

una roseta basal de donde crecen tallos florales (escapos) que alcanzan una 

altura promedio de 30 cm. Las flores son hermafroditas y de éstas emergen frutos 

alargados, denominados silicuas, que contienen entre 30 a 50 semillas (Krämer, 

2015).  

Friedrich Laibach fue uno de los pioneros en emplear este organismo vegetal en 

estudios experimentales. En 1907, durante sus estudios de doctorado en 
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Alemania, analizó el número de cromosomas de varias plantas incluyendo a 

Arabidopsis. Posteriormente, en 1945, siendo director del Instituto de Botánica de 

la Universidad de Frankfurt, obtuvo la primera colección de mutantes mediante la 

aplicación de rayos X, resultados que fueron publicados en la tesis de doctorado 

de su estudiante Erna Reinholz. Estos avances fueron la base para proponer a 

esta pequeña planta como modelo de estudio, ya que con ella, Laibach demostró 

la facilidad con la que se pueden realizar análisis genéticos detallados 

(Meyerowitz, 2001). Algunas de las particularidades que fomentaron el uso de 

Arabidopsis como organismo modelo, son las siguientes: 1) facilidad para su 

cultivo en condiciones de laboratorio, 2) disponibilidad de protocolos de 

mutagénesis y métodos de selección de mutantes, 3) genoma pequeño, con 5 

cromosomas entre los que se incluyen alrededor de 25, 000 genes, la mayoría de 

copia única, y 4) la posibilidad de transformarla genéticamente y generar plantas 

transgénicas estables (Woodward y Bartel, 2018).  

Los avances en la secuenciación del genoma de Arabidopsis y en las técnicas de 

mutación de genes específicos mediante inserción de fragmentos de ADN, 

permitieron la caracterización de genes por “genética reversa” (Toloti-Carneiro et 

al., 2015). Actualmente, bancos de germoplasma como Arabidopsis Biological 

Research Center (https://abrc.osu.edu/), Nottingham Arabidopsis Stock Center 

(http://nasc.nott.ac.uk) y BioResource Research Center 

(https://epd.brc.riken.jp/en/),  se encargan de recolectar, mantener y propagar las 

variantes genéticas de esta planta de diferentes procedencias. Dichas colecciones 

se pueden consultar y solicitar a través de los sitios de internet mencionados o de 

la página de The Arabidopsis Information Resource (https://www.arabidopsis.org/), 

donde también cuenta con varias herramientas bioinformáticas y bases de datos 

enfocadas a Arabidopsis. 

https://abrc.osu.edu/
http://nasc.nott.ac.uk/
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Figura 1. Ciclo de vida de Arabidopsis. (A) Diferentes etapas del ciclo de vida de A. thaliana (ecotipo 
Columbia-0). Fotografías amplificadas de (B) flor, (C) grano de polen (tomada con microscopio electrónico) y 
(D) silicuas maduras. Tomado de Krämer (2015). 

 

2.1.1 Sistema radicular de Arabidopsis thaliana  

La productividad de una planta, cultivada o silvestre, depende de un desarrollo 

óptimo del sistema radicular, ya que este órgano es el responsable de absorber el 

agua y los nutrientes del suelo. A diferencia de otros modelos vegetales, la 

arquitectura y la estructura de la raíz de Arabidopsis es muy sencilla. Presenta una 

raíz primaria de origen embrionario, que mantiene un crecimiento indeterminado a 
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lo largo del ciclo de vida. De esta raíz, que es la de mayor longitud, se desarrollan 

raíces laterales, así como adventicias a partir del tallo, ambas de origen post-

embrionario. El análisis microscópico de las células de la raíz es relativamente 

fácil debido a dos características: 1) carecen de pigmentos, y 2) cada tejido consta 

de una sola capa de células. De manera transversal, en la parte más interna de la 

raíz se localizan las células del periciclo y de los haces vasculares, ambas 

rodeadas por la endodermis, el córtex y la epidermis, que es la capa más externa. 

Además, una pequeña parte del ápice de la raíz está cubierta por la columela y la 

cofia, que la protegen de la fricción ocasionada por el contacto con el suelo. 

Longitudinalmente, las raíces poseen cuatro zonas celulares bien delimitadas, con 

funciones específicas y estrechamente relacionadas con el desarrollo radicular 

(Fig. 2A). La Zona Meristemática (ZM) es la más próxima a la columela y alberga 

células que poseen una tasa de división muy alta. Entre éstas, se encuentra un 

nicho de células pluripotenciales que incluye a las iniciales del córtex y la 

endodermis, las iniciales de la cofia y la epidermis, las iniciales de los haces 

vasculares e iniciales de la columela (Fig. 2B). El estado indiferenciado de las 

células iniciales se mantiene gracias a eventos de señalización provenientes de un 

grupo de células con escasa actividad mitótica, conocidas como Centro 

Quiescente (CQ) (Petricka et al., 2012). Hacia la parte superior, las células que 

derivan de las meristemáticas, ingresan a la Zona de Transición (ZT), donde 

comienzan a crecer lentamente para luego aumentar su tamaño de manera rápida 

en la Zona de Elongación (ZE) adyacente. Este alargamiento implica la expansión 

del citoplasma, que es acompañada por la replicación del ADN, un proceso 

conocido como endorreduplicación (Hayashi et al., 2013). Finalmente, las células 

dejan de crecer para madurar en la Zona de Diferenciación (ZD), un área que se 

define por la emergencia de los pelos radiculares y, un poco más adelante, de las 

raíces laterales (Verbelen et al., 2006). 
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Figura 2. Anatomía y morfología de la raíz de A. thaliana. (A) Cortes longitudinales y transversales de la 
raíz donde muestran las diferentes zonas y tejidos. (B) Ubicación de las células iniciales. ZD, Zona de 
Diferenciación. ZE, Zona de Elongación. ZT, Zona de Transición. ZM, Zona Meristemática. Modificado de 

Overvoorde et al. (2010). 

 

2.2 Fitohormonas  

En las plantas se sintetizan varios grupos de moléculas conocidas como 

reguladores del crecimiento o fitohormonas. Éstas ejercen sus efectos por la unión 

a receptores, derivando en la activación de vías de señalización que promueven la 

expresión de genes implicados en los procesos de defensa y desarrollo vegetal. 

Su biosíntesis se lleva a cabo en células o tejidos específicos, de donde pueden 

ser movilizadas a diferentes partes de la planta. Las cinco fitohormonas clásicas, y 

las primeras en ser descubiertas, fueron las auxinas, las citocininas, las 

giberelinas, el etileno y el ácido abscísico. Luego se identificaron otros tipos de 

reguladores de crecimiento como el ácido jasmónico, el ácido salicílico, los 

brasinoesteroides, las estrigolactonas, el óxido nítrico, las poliaminas y algunos 

péptidos (Asami y Nakagawa, 2018). Hoy en día, se conoce que distintas vías de 

señalización de fitohormonas interaccionan y se autorregulan conformando 

complejas redes de señalización (Yue et al., 2016).  
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2.2.1 Auxinas: síntesis, transporte y señalización 

Mientras investigaban el fototropismo, un fenómeno que consiste en el crecimiento 

de las plantas en dirección hacia la luz, Carlos Darwin y su hijo Francis (1880), 

dedujeron que una señal endógena y móvil era la encargada de mediar los 

cambios morfogénicos relacionados con la percepción de luz. Años más tarde, se 

demostró que esa señal de la que hablaban eran las auxinas, un grupo de 

fitohormonas que también intervienen en la reproducción, la embriogénesis, la 

elongación del hipocótilo, el crecimiento de la raíz, y la formación de raíces 

laterales y pelos radiculares (Gray et al., 1998; Vanneste y Friml, 2009). 

El ácido indol-3-acético (AIA) fue la primera auxina identificada y es una de las 

más bioactivas que se conocen. El AIA se produce en las hojas jóvenes y en el 

meristemo radicular, y se han propuesto dos vías para su síntesis: 1) la 

dependiente del L-triptófano (L-Trp) y 2) la independiente de este aminoácido, que 

involucra al indol-3-glicerol fosfato y al indol (Fig. 3). A partir de la ruta del L-Trp, 

se derivan cuatro precursores principales del AIA: indol-3-acetaldoxima (IAOx), 

indol-3-acetamida (IAM), ácido indol-3-piruvico (IPA) y la triptamina (TAM). 

Anteriormente se creía que la ruta de síntesis de AIA a partir de IAM era específica 

de bacterias, debido a que no existían evidencias que la relacionaran con plantas. 

Sin embargo, ya se ha detectado a este precursor en varias especies vegetales, 

así como el gen que codifica para la hidrolasa (AMI1) que lo convierte a AIA. Otra 

vía también presente en bacterias es la de IPA, un compuesto que da lugar al 

indol-3-acetaldehído (IAD) por la actividad de la indol-3-piruvato descarboxilasa, y 

después se forma AIA mediante la participación de la indol-3-acetaldehido oxidasa 

(Mano y Nemoto, 2012). Hasta la fecha, en plantas solo se ha encontrado IPA en 

A. thaliana y en Pisum sativum, pero se desconoce si en ellas puede conducir a la 

producción de IAD. Otros precursores de AIA es la TAM, que es intermediario en 

la producción de alcaloides indol y de serotonina. Además, a partir del IAOx se 

generan glucosinolatos indol. Ambos precursores, IAOx y TAM, se han encontrado 

en especies de la familia Brassicaceae (Mano y Nemoto, 2012). Las plantas 

pueden emplear varias opciones para mantener la homeostasis de esta 

fitohormona, ya sea degradando el AIA a 2-oxoindol-3-acético, inactivándolo al 
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conjugarlo con aminoácidos y azúcares e incluso disminuyendo su biosíntesis 

(Schaller et al., 2015). 

 

Figura 3. Rutas propuestas para la biosíntesis de AIA. En flechas azules se señala la síntesis del L-
triptófano (L-Trp) en el cloroplasto. La flecha morada con línea de puntos indica la vía independiente del L-Trp. 
Las flechas naranjas muestran los pasos donde se conocen los genes y la función enzimática en la síntesis de 
AIA dependiente del L-Trp. En flechas rojas se esquematiza la ruta biosintética de la serotonina y de los 
alcaloides indol a partir del L-Trp. Las flechas verdes indican la ruta biosintética del AIA utilizada 
específicamente en las especies de la familia Brassicaceae. Las flechas negras muestran los pasos donde 
aún se desconocen los genes y funciones enzimáticas que participan. Las flechas verdes con línea de puntos 
señalan los pasos donde los genes y funciones enzimáticas son poco entendidas. Las letras minúsculas en 
cursiva son genes bacterianos. ASA1/2, antranilato sintasa. PAT1, antranilato fosforibosiltransferasa. 
PAI1/2/3, 5-fosforibosilantranilato isomerasa. IGS, indol-3-glicerol fosfato sintasa. TSA1/TSB1/2, triptófano 
sintasa. aux1/iaaM/tms1, triptófano-2-monooxigenasa. aux3/iaaH/tms2/AM1, indol-3-acetamida hidrolasa. 
TAA1/TAR1/TIR2, triptófano aminotransferasa. CYP79B2/3, triptófano N-hidroxilasa. 
CYP71A13/CYP83B1/CYP71B15, monooxigenasa. SUR, liasa de alquiltiohidroxamato. YUCCA, flavina 
monooxigensa. AAO1, aldehído oxidasa. TDC, triptófano descarboxilasa. NT1/2, nitrilasa. 

Para la distribución de auxinas hacia los diversos tejidos se han identificado dos 

sistemas de transporte: 1) la difusión simple a través del floema y 2) el transporte 
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polar, que favorece una movilización de auxinas de célula a célula y es mediado 

por proteínas transportadoras ancladas en la membrana celular. Este transporte 

polar está basado en la teoría quimiosmótica del AIA, la cual propone que el AIA 

es un ácido débil con un pKa de 4.75, que le permite adquirir dos formas químicas 

dependientes del pH: una protonada (AIAH) a pH ácido, y otra aniónica (AIA-) a pH 

neutro. El pH del apoplasto es de 5.5, por lo tanto, se estima que 

aproximadamente el 15% del AIA está en forma protonada y puede viajar a través 

de la membrana, mientras que, en el citosol, cuyo pH es de 7, se favorece la 

estructura aniónica. Debido a que esta última forma está cargada eléctricamente, 

no puede atravesar libremente la membrana, y para hacerlo requiere de la función 

de transportadores (Vanneste y Friml, 2009). 

Las proteínas “Auxin transporter protein 1” (AUX1) median la entrada de AIA- al 

citoplasma, sin embargo, para su expulsión hacia al apoplasto intervienen los 

transportadores “ATP-Binding Cassette” (ABC) y “PIN-FORMED” (PIN). La función 

de las proteínas AUX1 se descubrió mediante la caracterización de la mutante 

aux1, que muestra resistencia a la movilización de auxinas al interior de la célula. 

Por su parte, los transportadores ABC fueron descubiertos al ser desactivados 

funcionalmente por el ácido naftilftalámico (NPA) y por flavonoides, los cuales 

impiden la interacción entre las proteínas ABC y su proteína reguladora “TWISTED 

DWARF 1” (TWD1). En cuanto a los genes PIN, en A. thaliana se han identificado 

ocho de ellos, cuyos fenotipos mutantes coinciden con su función como 

transportadores polares de auxinas en la regulación de los procesos del desarrollo 

de la raíz y en las respuestas al gravitropismo (Adamowski y Friml, 2015; 

Vanneste y Friml, 2009).  

Las auxinas dentro de la célula estimulan la unión de los represores 

“AUXIN/INDOLE ACETIC ACID” (AUX/IAA) con los factores de transcripción 

“AUXIN RESPONSE FACTOR” (ARF), bloqueando la transcripción de genes de 

respuesta a auxinas (Fig. 4A). Durante este proceso los represores AUX/IAA 

reclutan a los co-represores “TOPLESS” (TPL) y “TOPLESS RELATED” (TPR), los 

cuales impiden la actividad transcripcional mediante el reclutamiento de histonas 

deacetilasas (HDAC). Al elevarse la concentración de auxinas, éstas son 
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reconocidas por las proteínas de la familia “TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 

1/AUXIN SIGNALING F-BOX PROTEINS” (TIR1/AFB), promoviendo su interacción 

con el represor AUX/IAA (Fig. 4B). Posteriormente, TIR1/AFB recluta a SKP1–

Cul1–F-box (SCF), una ligasa tipo E3, formándose el complejo SCFTIR1/AFB que 

desencadenará la ubiquitinación del represor AUX/IAA para que pueda ser 

degradado en el proteosoma 26S. Una vez que la proteína AUX/IAA es 

degradada, los ARF son liberados para promover la transcripción de los genes 

regulados por este sistema (Schlatter et al., 2017; Wang y Estelle, 2014).  

 

Figura 4. Modelo de la vía de la señalización de auxinas. (A) Cuando el nivel de auxinas es bajo, la 
proteína AUX/IAA con la ayuda de TPL, TPR y HDAC mantiene reprimida la función de los ARF para evitar la 
transcripción de los genes de respuesta a auxinas. (B) Al aumentar el nivel de auxinas se favorece la 
formación del complejo SCFTIR1, el cual realizará la ubiquitinación del represor AUX/IAA para que sea 
degradado vía proteosoma 26S y los genes originalmente reprimidos puedan ser transcritos. 

 

2.2.2 Auxinas y transportadores PIN en el desarrollo radicular 

Desde etapas tempranas de la embriogénesis, las auxinas definen el cuerpo apical 

y basal de la planta (Fig. 5A). La parte basal se divide para formar las células de 

la hipófisis y del suspensor. Enseguida, el suspensor da lugar al CQ y al 
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meristemo apical de la raíz. Estos eventos del desarrollo embrionario dependen de 

varios máximos de auxinas creados por los transportadores PIN1, PIN4 y PIN7 

(Möller y Weijers, 2009). Posterior a la germinación, se establece un patrón de 

distribución de proteínas PIN en las capas celulares de la raíz primaria, el cual 

permite crear un flujo constante de esta fitohormona (Fig. 5B). Las auxinas 

presentes en el nicho de células iniciales y en el CQ, se distribuyen hacia las 

células de la columela y de la cofia mediante la actividad de PIN3 y PIN7. 

Después, PIN2 se encarga de movilizarlas a través de las células de la epidermis 

y del córtex, creando un efecto de fuente invertida. En las células vasculares, 

PIN1, PIN3, PIN4 y PIN7, dirigen a las auxinas provenientes del follaje hacia el 

nicho de iniciales. Este tipo de transporte crea un gradiente de auxinas a lo largo 

de la raíz, manteniendo la mayor concentración en el CQ e iniciales de la columela 

(Dhonukshe, 2012). 
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Figura 5. Flujo de auxinas mediado por los transportadores PIN para el establecimiento y el desarrollo 
de la raíz. (A) Eventos del desarrollo embrionario coordinados por la movilización de auxinas y la actividad de 
transportadores PIN. (B) Activación del desarrollo de raíces laterales por el transporte de auxinas y la 
participación de PIN1 y PIN2. (C) Esquema del gradiente de auxinas creado por los transportadores PIN1, 
PIN2, PIN3, PIN4 y PIN7 en el meristemo radicular. Las flechas representan a los diferentes transportadores 
PIN e indican los sitios de actividad de estas proteínas, así como la dirección que generan en el flujo de 
auxinas. 

 

El transporte de auxinas es un factor crucial durante la formación de raíces 

laterales. En la primera fase de desarrollo de un primordio, PIN1 conduce la 

acumulación de auxinas a las células adyacentes del periciclo para coordinar 

divisiones anticlinales (Fig. 5C). Después, en la segunda y tercera fase, ocurren 

una serie de divisiones periclinales que generan un total de tres capas celulares. 

Luego, PIN1 concentra a las auxinas en las dos capas más nuevas para producir 

una cuarta capa. Cuando llega la fase cinco, el máximo de auxinas permanece 

solamente en la punta del primordio para estimular más divisiones anticlinales, las 

cuales comienzan a ejercer presión sobre el córtex. En las etapas finales aparecen 

los diferentes tipos de células, se define el CQ, se organiza el meristemo y PIN2 

moviliza a las auxinas a las capas más externas. Por último, el primordio se alarga 

y emerge como raíz lateral atravesando la epidermis (Petrásek y Friml, 2009). 

 

2.2.3 Regulación de la división y el crecimiento celular a través de la 

señalización de auxinas  

Después de la germinación, la raíz primaria comienza a crecer y a desarrollar 

raíces laterales para ampliar la búsqueda de nutrientes en el suelo, todo esto es 

dirigido por las auxinas, que regulan la proliferación y la elongación celular. Previo 

a la división, la célula pasa por varias fases: en la primera (G1), incrementa la 

biogénesis de ribosomas y la síntesis de proteínas, logrando aumentar el tamaño 

del citoplasma. La segunda fase (S) implica la duplicación del ADN, lo que 

conlleva a que también el núcleo se extienda. Durante la tercera (G2), la célula 

sigue creciendo y se prepara para entrar en mitosis (M), que es la cuarta y última 

fase del ciclo celular. En la etapa M el ADN se condensa en forma de 

cromosomas, las cromátidas hermanas son separadas por el huso mitótico, y 
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finalmente, ocurre la división física de las células hijas, cada una con su carga de 

organelos y material genético. Las fases G1 y G2 también son consideradas 

puntos de revisión, pues si no existen condiciones ambientales adecuadas, la 

progresión del ciclo celular es suspendida (Sablowski y Carnier, 2014). Las 

proteínas que promueven la transición de G1-S o de G2-M, son cinasas de la 

familia “CYCLINE-DEPENDENT KINASE” (CDK), las cuales requieren de la unión 

de ciclinas para ser funcionales. Por lo tanto, algunas de las estrategias que la 

célula utiliza para controlar la progresión de su ciclo se basan en la síntesis y la 

degradación de ciclinas. Las auxinas influyen positivamente sobre la transcripción 

de “CYCLIN-DEPENDENT KINASE A;1” (CDKA;1) y “D3;1-type cyclin” (CycD3;1) 

en la fase G1 (Fig. 6A). Asimismo, para pasar de la fase G2 a la M, las auxinas 

inducen la expresión de CycA2;1, CycA2;2, CycB1;1 y CDKA;1 (Perrot-

Rechenmann, 2010; Stals y Inze, 2001). 

 

Figura 6. Influencia de las auxinas en los procesos de la división y el crecimiento celular. (A) 
Participación de las auxinas en la expresión de genes relacionados con la progresión del ciclo celular. (B) Las 
auxinas activan a (B) TORC1 y (C) ATPasas para inducir el crecimiento celular.  
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Por otra parte, las auxinas promueven el crecimiento citoplasmático que ocurre 

durante el ciclo celular, activando a la GTPasa “RHO OF PLANTS” (ROP), la cual 

fosforila a “TARGET OF RAPAMYCIN” (TOR), una cinasa encargada de potenciar 

la producción de macromoléculas y de componentes celulares (Fig. 6B) 

(Schepetilnikov et al., 2017). La expansión por turgencia es otro proceso de 

crecimiento celular que comúnmente precede a la diferenciación, donde las 

auxinas al ser percibidas por el receptor “AUXIN-BINDIG PROTEIN 1” (ABP1), 

activan ATPasas que acidifican el apoplasto (Fig. 6C) (Kim et al., 2001). Este 

cambio de pH activa a las expansinas (EXP) y a la xiloglucano 

endotransglicosilasa/hidrolasa (XTH), enzimas encargadas de fragmentar 

componentes de la pared celular. La vacuola previamente hidratada ejerce una 

presión mecánica sobre la membrana y la pared, lo que provoca la extensión de 

ambas. Al mismo tiempo, las EXP y XTH son deshabilitadas, ya que el apoplasto 

es alcalinizado por la activación de canales que permiten la entrada de Ca+ y K+ 

al citoplasma. Finalmente, la célula produce componentes nuevos de pared celular 

para remplazar a los que fueron degradados por esas enzimas (Sablowski y 

Carnier, 2014). 

 

2.3 Aminoácidos  

Diferentes organismos producen y secretan moléculas que se acumulan en el 

suelo. Muchas de ellas interaccionan con las raíces de las plantas e influyen sobre 

procesos metabólicos, de comunicación celular, y de defensa. Algunas otras, 

impactan el desarrollo vegetal al ser percibidas o absorbidas por la raíz. Por 

ejemplo, moléculas de quorum-sensing o volátiles microbianos modifican la 

arquitectura del sistema radicular de Arabidopsis, afectando la señalización de 

auxinas (Garnica-Vergara et al., 2016; Ortíz-Castro et al., 2011). Los aminoácidos 

son otras biomoléculas que se encuentran en el suelo, principalmente por la 

degradación de la materia orgánica o al ser secretados por plantas y 

microorganismos (Jones et al., 2002). Están estructurados por un grupo amino y 
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un grupo carboxilo, ambos enlazados a un carbono , al cual también están 

unidos un hidrógeno y un grupo radical o cadena lateral. La mayoría de los 

aminoácidos son compuestos quirales que presentan formas especulares no 

superponibles (isómeros), por lo que los podemos encontrar en forma levógira (L-) 

o dextrógira (D-). Bajo una proyección lineal, se puede resaltar que el grupo amino 

de los L-aminoácidos está ubicado del lado izquierdo, mientras que en los D-

aminoácidos está del lado derecho. Además, dependiendo del pH pueden 

comportarse como ácidos o como bases (Wu, 2009). Las variaciones en la 

composición del grupo radical definen la diversidad de los aminoácidos, de los 

cuales se han identificado a más de 900, pero sólo 20 L-aminoácidos son los que 

conforman a las proteínas (Yamane et al., 2010).  

Miller y Urey (1959), al simular una atmósfera primitiva utilizando gases, 

elementos y descargas eléctricas, propusieron que las condiciones ambientales de 

hace 4,000 millones de años fueron ideales para la síntesis inorgánica de varias 

biomoléculas que son pilares del origen de la vida. Parte de sus resultados más 

interesantes, fue la síntesis de algunos nucleótidos y aminoácidos. Estas 

evidencias, junto con el conocimiento sobre el dogma central de la biología, 

respaldan la teoría de que este tipo de moléculas han acompañado a los 

organismos desde los inicios de la vida y durante su evolución. Las células han 

aprovechado de distintas maneras a los aminoácidos, pues además de ser los 

monómeros constituyentes de las proteínas, participan en la asimilación de 

nutrientes, en la síntesis de metabolitos secundarios y en eventos de señalización 

(Wu, 2009).  

Con base en las características de sus grupos funcionales, los aminoácidos se 

clasifican en diferentes grupos (Fig. 7). Los que presentan una cadena lateral 

hidrocarbonada son alifáticos, una característica estructural que los vuelve 

hidrofóbicos. Otros aminoácidos con propiedades hidrofóbicas son los aromáticos, 

que contienen en su cadena lateral ya sea un benceno, un fenol o un indol. Está 

también el grupo de los polares sin carga, que son aminoácidos con grupos 

funcionales muy reactivos, donde sus átomos muestran diferencias 
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electronegativas que producen dipolaridad. Hay aminoácidos polares que a pH 

fisiológico muestran cargas completas en sus cadenas laterales, ya que algunos 

poseen grupos carboxilos que generan una carga negativa, y otros exhiben grupos 

amino, que les confiere una carga positiva. Tanto los polares sin carga, como los 

cargados, se consideran hidrofílicos. La L-metionina (L-Met) y la L-cisteína (L-Cys) 

se clasifican como casos especiales, ya que la composición de su cadena lateral 

incluye átomos de azufre, aunque la L-Met es hidrofóbico, y L-Cys hidrofílico. Otro 

caso especial, es el de la L-glicina (L-Gly), cuyo grupo radical es un átomo de 

hidrógeno y su pequeño tamaño favorece que pueda comportarse como 

hidrofóbico o hidrofílico (Voet et al., 2016). 
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Figura 7. Estructura y clasificación de los 20 L-aminoácidos proteicos. Los grupos radicales están 
sombreados en color gris. Rótulos verdes = hidrofóbico, rótulos azules = hidrofílico, rótulos negros = 
hidrofóbico e hidrofílico.  

 

2.3.1 Síntesis de aminoácidos 

Los aminoácidos son indispensables para el funcionamiento celular, por lo que los 

organismos desarrollaron rutas metabólicas para sintetizarlos. En algún punto 
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evolutivo, el linaje animalia, que incluye a los humanos, perdió la capacidad de 

producir algunos de los aminoácidos que eran obtenidos con gran facilidad en la 

dieta. Cualquiera de los aminoácidos que no es sintetizado por algún organismo 

es considerado esencial, sin embargo, este término no es aplicable en las plantas, 

ya que éstas tienen la capacidad de producir los 20 L-aminoácidos. Para la 

biosíntesis de diez de estos aminoácidos, las células vegetales utilizan 

intermediarios de la glucólisis, del ciclo de Krebs y de la vía de las pentosas 

fosfato (Fig. 8). A partir de doce pasos enzimáticos, la L-histidina (L-His) se forma 

de la ribosa-5-fostato, una molécula que también sirve como suministro de la vía 

de las pentosas fosfato y que deriva de la glucosa-6-fosfato (Stepansky y Leustek, 

2006). En el séptimo paso de la glucólisis se obtiene glicerato, el cual es 

convertido a hidroxipiruvato por medio de una deshidrogenasa. Después, la 

transaminación en el hidroxipiruvato genera L-serina (L-Ser), un aminoácido que 

también sirve como precursor para la síntesis de L-Cys y L-Gly (Bogdanova y Hell, 

1997; Ros et al., 2014; Voet et al., 2016). Los aminoácidos aromáticos: L-

fenilalanina (L-Phe), L-tirosina (L-Tyr) y L-triptófano (L-Trp), se originan a partir de 

la vía del shikimato, que es sustentada por el procesamiento de un metabolito de 

la glucólisis (fosfoenolpiruvato) y otro de la vía de las pentosas fosfato (eritrosa-4-

fosfato) (Tzin et al., 2012). Por otra parte, tres vías biosintéticas divergen desde el 

piruvato para sintetizar a L-alanina (L-Ala), L-leucina (L-Leu) y L-valina (L-Val) 

(Kochevenko y Fernie, 2011; Miyashita et al., 2007). 
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Figura 8. Rutas de la biosíntesis de los aminoácidos proteicos. Cuatro intermediarios de la glucólisis 
(rodeados por línea continua), dos del ciclo de Krebs (rodeados por doble línea) y dos de la vía de las 
pentosas fosfato (rodeados por línea de puntos), actúan como precursores en la síntesis de aminoácidos. 

 

Por su parte, la síntesis de los aminoácidos cargados negativamente depende de 

intermediarios del ciclo de Krebs. Por ejemplo, la transaminación en el -

cetoglutarato genera L-glutamato (L-Glu), y la transaminación en el oxalacetato 

produce L-aspartato (L-Asp) (Voet et al., 2016). Los esqueletos carbonados del L-

Glu y L-Asp sirven para la producción de los ocho aminoácidos restantes. L-

arginina (L-Arg), L-glutamina (L-Gln) y L-prolina (L-Pro), provienen del 

procesamiento del L-Glu (Okumoto et al., 2016). En cambio, L-asparagina (L-Asn), 

L-isoleucina (L-Ile), L-lisina (L-Lys), L-Met y L-treonina (L-Thr), surgen del L-Asp 
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(Jander y Joshi, 2009). Estas biomoléculas pueden ser sometidas a reacciones 

reversibles o catabólicas que permiten la síntesis de otros aminoácidos, 

metabolitos o intermediarios de vías metabólicas como el ciclo de Krebs 

(Hildebrandt et al., 2015). 

 

2.3.2 Aminoácidos en la asimilación de nitrógeno 

La estabilidad nutricional de las plantas está sujeta a las concentraciones de los 

macro y microelementos que se encuentran en el suelo, que pueden ser 

absorbidos y percibidos por las raíces (López-Bucio et al., 2003). El nitrógeno es 

considerado un elemento esencial para el desarrollo vegetal, pues desempeña 

funciones estructurales, metabólicas y de señalización. El nitrato (NO3
-) y el 

amonio (NH4
+), son las dos formas inorgánicas de nitrógeno que las plantas toman 

del suelo por medio de transportadores, pero para ser asimiladas se requiere 

condensarlas en aminoácidos. El NO3
- ingresa a las células de la raíz vía 

transportadores, ya en el citoplasma, es reducido a nitrito (NO2
-) por la enzima 

nitrato reductasa. El nitrito es altamente reactivo, por lo que puede ser tóxico para 

la célula, así que es transportado rápidamente a los plástidos para convertirlo a 

NH4
+ por acción de la enzima nitrito reductasa (Masclaux-Daubresse et al., 2010). 

El NH4
+ también puede ser tomado del suelo por las células mediante la familia de 

transportadores AMT1 y AMT2. Una vez dentro del citoplasma o de los plástidos, 

el amonio es incorporado a esqueletos carbonados de cetoácidos y aminoácidos 

para evitar toxicidad. La glutamina sintetasa puede condensar el NH4
+ con el L-Glu 

para formar L-Gln. Asimismo, la incorporación de NH4
+ a -cetoglutarato genera L-

Glu (Howitt y Udvardi, 2000). La integración del nitrógeno a aminoácidos facilita 

tanto su movilización hacia los diferentes tejidos de la planta, como su 

aprovechamiento en distintas rutas metabólicas (Masclaux-Daubresse et al., 

2010).  
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2.3.3 Transportadores de aminoácidos 

Después de ser sintetizados, los aminoácidos son enviados hacia los tejidos 

demandantes para contribuir con el desarrollo vegetativo y reproductivo de las 

plantas. La distribución de estas biomoléculas ocurre por proteínas 

transportadoras que están ancladas en las membranas de las células y de 

organelos. En total, se han identificado a seis familias de transportadores que 

regulan la entrada de aminoácidos: “amino acid permease” (AAP), “lysine/histidine-

type transporter” (LHT), “proline/compatible solute transporter” (ProT), “aromatic-

neutral amino acid transporter” (ANT), “-aminobutyric acid transporter” (GAT) y 

“cationic amino acid transporter” (CAT) (Tegeder, 2012). AAP2 se encarga de 

importar aminoácidos al floema, para que por este conducto sean movilizados 

hasta los diferentes órganos (Zhang et al., 2010). Otras proteínas de este tipo son 

AAP6 y AAP8, cuyas mutantes presentan niveles bajos de aminoácidos en el 

tejido vascular (Hunt et al., 2009; Schmidt et al., 2007). Las proteínas exportadoras 

e importadoras de aminoácidos también se han identificado en las membranas de 

la mitocondria, vacuola, plástidos, retículo endoplásmico y aparato de Golgi 

(Okumoto et al., 2004; Palmieri et al., 2006; Pohlmeyer et al., 1997; Yang et al., 

2010).  

Existen suelos con un contenido alto de materia orgánica que, al ser degradada, 

libera diversas biomoléculas, incluyendo a aminoácidos, que quedan expuestos 

para su aprovechamiento por los organismos. Por ejemplo, mediante las proteínas 

transportadoras de las células de la raíz, la planta absorbe los aminoácidos del 

suelo como fuente de nitrógeno. En este proceso participa AAP1, que se localiza 

en el ápice de la raíz y en los pelos radiculares, y se encarga de tomar los 

aminoácidos que en su grupo radical presentan carga neutra o negativa (Lee et 

al., 2007). Está también ProT2, que se expresa en las células de la epidermis y del 

córtex, y se relaciona con la adquisición de L-Pro (Grallath et al., 2005; Lehmann 

et al., 2010). Por otro lado, aminoácidos neutros y negativos pueden ser 

absorbidos por LHT1, el cual está presente en las células de la epidermis, córtex y 

endodermis (Brady et al., 2007; Hirner et al., 2006). Adicionalmente, la toma de 
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aminoácidos positivos es llevada a cabo por AAP5, un transportador activo en las 

células del córtex (Tegeder, 2012). 

2.3.4 Efecto de aminoácidos exógenos sobre el crecimiento radicular 

Al parecer, los aminoácidos desempeñan funciones diversas que están vinculadas 

muy estrechamente con el desarrollo vegetal, como precursores de fitohormonas, 

ayudando en la asimilación y movilización de nitrógeno, y regulando la actividad 

de proteínas y la expresión de genes. En cambio, los aminoácidos de la rizosfera 

tienen una función nutricional para las plantas, pues representan una fuente 

orgánica de nitrógeno. Sin embargo, Walch-Liu et al., (2006) determinaron que el 

L-Glu afecta el crecimiento de la raíz primaria de Arabidopsis actuando como una 

molécula señal y no como un nutriente (Fig. 9). El efecto de este aminoácido se 

relacionó con la disminución en el nivel de transportadores PIN, lo que disminuye 

la acumulación de auxinas en el meristemo radicular y por consecuencia, afecta la 

división y el crecimiento celular (López-Bucio et al., 2018). En las últimas dos 

décadas, el estudio de la señalización del L-Glu en plantas se ha abordado de 

manera análoga a la función que desempeña como neurotransmisor en 

mamíferos, donde regula la plasticidad de las neuronas a través de canales 

iónicos (receptores ionotrópicos) y de cinasas (Thomas y Huganir, 2004). 

Actualmente, se conoce que el L-Glu, al igual que en los mamíferos, activa 

canales iónicos que despolarizan la membrana de las células vegetales. Estos 

canales están conformados por las proteínas “GLUTAMATE-LIKE RECEPTOR” 

(GLR), las cuales pueden ser activadas por más de un aminoácido (Stephens et 

al., 2008). Hasta el momento, los GLR no han sido vinculados con la regulación 

del crecimiento de la raíz, pero su inespecificidad por ligandos propone un 

panorama en el que la señalización del L-Glu en la raíz, puede ser alterada por 

varias moléculas de este tipo. En mamíferos, diferentes aminoácidos comparten 

mecanismos de señalización para regular procesos de crecimiento y de 

comunicación celular, en donde las cinasas fungen como mediadoras principales 

(Kim y Guan, 2011; Thomas y Huganir, 2004). 
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Figura 9. Efecto del L-glutamato sobre el sistema radicular de A. thaliana. (A) Fotos representativas de 
plántulas de A. thaliana en ausencia (control) y presencia de L-glutamato (L-Glu). (B) Longitud de la raíz 
primaria de plántulas crecidas en diferentes concentraciones de L-Glu. Tomado de Walch-Liu et al. (2006). 

 

2.4 Proteínas MAPKs 

Una vez que los receptores membranales captan los estímulos ambientales, la 

señal es transmitida dentro del citoplasma mediante un gran número de proteínas, 

entre ellas, las cinasas. Éstas se encargan de regular las funciones de otras 

proteínas, adicionándoles grupos fosfato en las cadenas laterales de algunos de 

sus aminoácidos, una actividad enzimática conocida comúnmente como 

fosforilación (Stone y Walker, 1995). Las cascadas de fosforilación ocurren tanto 

en el citoplasma como en los organelos. Además, tienen una gran importancia en 

la expresión de genes, ya que controlan la actividad de múltiples factores de 

transcripción (Stone y Walker, 1995; Yoshida et al., 2015).  

Las proteínas conocidas como “Mitogen-Activated Protein Kinases” (MAPKs) 

pertenecen a una familia de cinasas conservada entre eucariontes. Con base en 

los dominios de sus secuencias de aminoácidos y sitios de activación/fosforilación, 

las MAPKs de plantas, fueron clasificadas de la siguiente manera: un primer 

grupo, se compone de las MAP cinasa cinasa cinasa (MAPKKK) que en el 

genoma de Arabidopsis está representado por 60 genes.  También está el grupo 
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de las MAP cinasa cinasa (MAPKK) y el de las MAP cinasa (MAPK), que en 

Arabidopsis están representados por 10 y 20 proteínas, respectivamente (Ichimura 

et al., 2002). Las vías de MAPKs inician cuando una molécula señal se une a un 

receptor membranal que directa o indirectamente dirige la fosforilación de una 

MAPKKK, la cual corriente abajo fosforila a una MAPKK, que finalmente activa a 

una MAPK (Fig. 10A). Ésta última, puede fosforilar a diferentes proteínas 

incluyendo factores de transcripción, pero también puede ser desactivada por 

fosfatasas denominadas en inglés como “MAP Kinase Phosphatases” (MKP; Xu y 

Zhang, 2015). Numerosos trabajos han demostrado que varias señalizaciones 

accionadas por estímulos ambientales en levaduras, mamíferos y plantas, son 

reguladas por cascadas de MAPKs. Las primeras investigaciones de MAPKs en 

plantas se relacionaron con respuestas a inductores provenientes de bacterias y 

hongos, y a algunos factores abióticos, como la temperatura, la humedad y la 

salinidad (Tena et al., 2001). Además, se conoce que varias MAPKs regulan 

procesos del desarrollo embrionario, radicular, foliar y floral (Xu y Zhang, 2015). 

   

2.4.1 MAPKs en el desarrollo radicular 

Durante las etapas tempranas del desarrollo embrionario, el tejido basal comienza 

a establecerse a partir de divisiones celulares que muestran planos diferentes de 

segmentación. Mutantes afectadas en los genes que codifican para una MAPKKK 

(YODA/YDA), y para una MAPK (MPK6), presentan patrones ectópicos de división 

y un crecimiento menor en las células del suspensor (Bush y Krysan, 2007; 

Lukowitz et al., 2004). Evidencias genéticas proponen a ambas cinasas como 

componentes de una cascada de señalización, activada por la unión de los 

péptidos pequeños “EMBRYO SURROUNDING FACTOR 1” (ESF1) al receptor 

“SHORT SUSPENSOR” (SSP), y encargada de controlar la división celular del 

cigoto y del suspensor (Bayer et al., 2009). Por otra parte, las mutantes yda y 

mpk6, también tienen fenotipos con raíces cortas que manifiestan alteraciones de 

división celular en la ZM y CQ (López-Bucio et al., 2013; Müller et al., 2009; 

Smékalová et al., 2014). Estas divisiones anormales que se observaron en estos 
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genotipos mutantes se han relacionado con la fosforilación, mediada por MPK6, de 

“MICROTUBULE ASSOCIATED PROTEIN 65” (MAP65), el cual es un 

componente que permite estabilizar los microtúbulos antiparalelos del huso 

mitótico central durante la transición de la anafase a la citocinesis (Smertenko et 

al., 2006). Asimismo, una mutante con ganancia de función en YDA, presenta 

mayores niveles de fosforilación en MAP65, lo que sugiere que podría estar 

actuando arriba de MPK6 para el control de la división celular en la raíz (Fig. 10B) 

(Smékalová et al., 2014). 

 

Figura 10. Vías de señalización de MAPKs. (A) Esquema general de la señalización de MAPKs. (B) MAPKs 
implicadas en el desarrollo radicular. Proteínas que aún se desconocen (?). Las flechas representan la 
regulación positiva de las proteínas o del proceso señalado. Las flechas con extremos romos indican 

regulación negativa. 
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Se ha propuesto que las MAPKKK, MAP3K1 y MAPK3K2, regulan el crecimiento 

celular (Fig. 10B), ya que la doble mutante, mapk31/mapk32, muestra 

acortamiento en la raíz y disminución en la elongación de sus células 

(Chaiwongsar et al., 2012). “BUSHY AND DWARF 1” (BUD1) es otra MAPKKK 

que controla la arquitectura del sistema radicular (Fig. 10B), pues al mutar o 

sobreexpresar el gen que la codifica, aumenta o disminuye el desarrollo de raíces 

laterales, respectivamente (Dai et al., 2006). Hasta el momento se desconocen los 

estímulos y receptores que activan a estas MAPKKK, así como los posibles 

blancos moleculares.  

 

2.4.2 MAPKs en las respuestas de la raíz a L-Glu  

Diversos estudios sugieren que la señalización del L-Glu en la raíz ocurre a través 

de una vía de proteínas MAPKs. A partir de un escrutinio de 1500 moléculas 

bioactivas en Saccharomyces cerevisiae, Forde et al., (2013) identificaron dos 

compuestos, el 2-(4-cloro-3-metilfenil)-2-oxoetil tiocianato (CMOT) y 1-(2,6 

dimetilfenil)-2,5-dihidro-1H-pirrol-5, diona (DDPD), que inhibieron el efecto del L-

Glu en la raíz de A. thaliana (Fig. 11A). Uno de ellos, el CMOT, funciona como 

inhibidor de la actividad de una proteína MAPKKK de levaduras “Serine/threonine 

protein kinase 11” (STE11), la cual es homóloga a la proteína MEKK de 

Arabidopsis. Posteriormente, observaron que una triple mutante afectada en los 

genes de MEKK (mekk1/mekk2/mekk3) fue resistente a la inhibición del 

crecimiento de la raíz causada por el L-Glu, mientras que la complementación de 

la mutante con MEKK1 restauró la sensibilidad al aminoácido (Fig. 11B). En 

nuestro grupo de trabajo, se determinó que la mutante afectada en el gen de la 

MPK6, también fue resistente al efecto del L-Glu (Fig. 11C). Además, el L-Glu 

promovió la actividad de cinasa de MPK6 (Fig. 11D; López-Bucio et al., 2018). 

Dichas investigaciones, demostraron que en la raíz de Arabidopsis, MEKK1 y 

MPK6 participan en la ruta de señalización del L-Glu. 
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Figura 11. Identificación de proteínas MAPKs involucradas en la señalización del L-Glu. (A) Inhibición 
del efecto del L-Glu en la la raíz mediante la aplicación del 2-(4-cloro-3-metilfenil)-2-oxoetil tiocianato (CMOT). 
(B) Longitud de la raíz primaria de una planta tipo silvestre (Col-8) y de una triple mutante de A. thaliana 
(mekk1/2/3) afectada en genes MEKK. (C) Fotografías representativas del crecimiento de la raíz primaria de 

una planta tipo silvestre (Col-0) y de la mutante mpk6 bajo condiciones control y de tratamiento de 400 M de 
L-Glu. (D) Actividad de cinasa de MPK6 registrada mediante un ensayo de fosforilación. Los extractos de 
proteínas se obtuvieron de plantas de A. thaliana (Col-0) previamente crecidas en tratamientos control y en 
tratamientos con las concentraciones indicadas de L-Glu. Las flechas indican la señal de la actividad de 
cinasa de MPK6 y MPK3, deducida por comparación con la actividad detectada en las mutantes mpk6 y mpk3. 
Como control de carga, se muestra un gel de réplica teñido con azul de Comassie (Brilliant Blue, BB). Tomado 
de Forde et al. (2013; A y B) y López-Bucio et al. (2018; C y D). 

 

3 JUSTIFICACIÓN 

El L-glutamato afecta el crecimiento de la raíz primaria de Arabidopsis thaliana 

alterando la distribución de auxinas. Recientemente, se ha demostrado que 

proteínas MAP cinasas median el efecto del L-glutamato en la raíz. Tanto en 

plantas como en otros organismos, varios aminoácidos convergen en una misma 
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vía de señalización para regular procesos celulares. Por lo tanto, es de nuestro 

interés estudiar si otros aminoácidos además del L-Glu influyen en el crecimiento 

de la raíz primaria, así como dilucidar la posible interacción entre la vía de auxinas 

y una cascada de MAP cinasas en este proceso.  

 

4 HIPÓTESIS 

La vía de las auxinas y la proteína MPK6 median la respuesta de la raíz primaria 

de Arabidopsis a diferentes aminoácidos con actividad biológica.  

 

5 OBJETIVOS 

5.1 Objetivo general 

• Analizar la participación de la vía auxínica y de la cinasa MPK6 en las 

respuestas de la raíz primaria de Arabidopsis a diferentes aminoácidos. 

5.2 Objetivos específicos 

• Caracterizar la bioactividad de diferentes aminoácidos sobre el crecimiento 

de la raíz primaria de Arabidopsis. 

• Evaluar la participación de la vía de las auxinas en mediar el efecto de los 

aminoácidos bioactivos sobre crecimiento de la raíz primaria. 

• Determinar la participación de MPK6 en la regulación del crecimiento de la 

raíz primaria en respuesta a los aminoácidos bioactivos. 
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6 RESULTADOS 

6.1 The growth of Arabidopsis primary root is repressed by several and 

diverse amino acids through auxin-dependent and independent 

mechanisms and MPK6 kinase activity.   
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7 DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

Diversas moléculas del suelo modifican la arquitectura del sistema radicular, 

actuando como nutrientes o señales que impactan los procesos del desarrollo. Las 

plantas adquieren principalmente el nitrógeno absorbiendo el nitrato y el amonio a 

través de la raíz, pero también pueden obtener este nutriente capturando urea, 

péptidos y aminoácidos que se encuentran en el suelo (Liu y Von Wiren, 2017). 

Además, el amonio es asimilado y movilizado por las plantas mediante su 

incorporación a aminoácidos (Masclaux-Daubresse et al., 2010). Se ha reportado 

que el L-Glu afecta el crecimiento de la raíz, siendo percibido como molécula señal 

y no como fuente de nitrógeno (Walch-Liu et al., 2006). En este trabajo se evaluó 

la bioactividad de los 20 L-aminoácidos proteicos en el desarrollo de la raíz de 

Arabidopsis, observando que la mayoría de ellos reduce el crecimiento de la raíz 

primaria, siendo los más bioactivos L-Leu, L-Lys y L-trp. Estas tres últimas 

moléculas afectaron el 50% del crecimiento en un rango de concentraciones de 

40-100 M. En cambio, para que el amonio produzca un acortamiento similar de la 

raíz, se necesitan aplicar concentraciones mayores a 1 mM (Liu et al., 2013). 

Estos datos demuestran que la disminución en el crecimiento de la raíz a causa de 

los aminoácidos no se debe a un desequilibrio en la homeostasis de amonio.  

Se evaluó la especificidad del efecto de los L-aminoácidos más bioactivos 

comparándolos contra sus D-isómeros, encontrándose que la represión del 

crecimiento de la raíz se pierde para el D-Glu, y disminuye para D-Leu y D-Lys. De 

manera opuesta, el D-Trp tuvo un mayor efecto que el L-Trp. Por lo tanto, se 

concluyó que el cambio en la disposición espacial del grupo amino en los 

diferentes isómeros, sí influye sobre el nivel de actividad que tienen estos 

aminoácidos en la raíz. Particularmente, el efecto de L-Trp y D-Trp puede estar 

asociado a su función como precursores en la biosíntesis de auxinas, y no a su 

posible actividad como molécula señal. Se ha reportado que el D-Trp es 

aprovechado de manera más eficiente que el L-Trp por algunas especies de 

plantas para la producción de auxinas (Law, 1987; Mcqueen-Mason y Hamilton, 

1989). Por otra parte, estos cuatro L-aminoácidos afectaron el crecimiento de la 
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raíz sólo al ser aplicados en el ápice de la raíz primaria, pero no tuvieron efecto 

cuando se aplicaron en las raíces laterales. Este resultado delimita la zona celular 

que se encarga de percibir a estas biomoléculas, abriendo la posibilidad de que 

todas ellas sean reguladas por un mecanismo similar. La cofia y la zona de 

transición, que se encuentran en el ápice de la raíz, se encargan de percibir varios 

estímulos ambientales que modifican el desarrollo radicular. (Kong et al., 2018; 

Wang et al., 2014). Los aminoácidos del suelo pueden ser captados por las células 

de la raíz a través de transportadores tales como AAP1, AAP5 y LHT1, los cuales 

están localizados en el ápice y carecen de especificidad (Lee Y. H. et al., 2007; 

Svennerstam et al., 2011). Mediante su unión a receptores tipo GLR, algunos L-

aminoácidos promueven el flujo de iones en las células del follaje. De este modo, 

modulan la apertura de estomas e inducen la expresión de genes de defensa 

(Kong et al., 2016; Toyota et al., 2018; Yoshida et al., 2016). El L-Glu y otros cinco 

aminoácidos (L-Ala, L-Asn, L-Cys, L-Gly y L-Ser) despolarizan la membrana a 

través de la misma subunidad GLR3.3 (Stephens et al. 2008). Estos datos 

evidencian que los aminoácidos comparten mecanismos de percepción y 

movilización. 

Las auxinas ayudan a mantener el crecimiento de la raíz primaria induciendo 

ciclos mitóticos en la zona meristemática y estimulando el crecimiento celular en 

las zonas de transición y de elongación (Perrot-Rechenmann, 2010; Stals y Inze, 

2001). En la síntesis de AIA, la conversión de L-Trp a indol-3-acetaldoxima es 

catalizada por las enzimas citocromo P450 (CYP79B2 y CYP79B3), que es un 

paso limitante, ya que cuando la expresión de sus genes es inducida o suprimida, 

se aumentan o se disminuyen los niveles de auxinas, respectivamente, 

provocando en ambos casos la reducción de la longitud de la raíz (Walsh et al., 

2006). Alteraciones similares en el crecimiento de la raíz, también se presentan en 

las mutantes de los transportadores PIN1 y PIN2 (Blilou et al., 2005), indicando 

que el transporte y la señalización de auxinas son esenciales para el crecimiento 

de la raíz.  
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Los aminoácidos L-Glu, L-Leu y L-Lys disminuyeron la respuesta a auxinas y el 

nivel de transportadores PIN en la raíz. Sin embargo, el L-Trp incrementó la 

señalización de auxinas, pero no modificó el nivel de los transportadores PIN. 

Estos datos sugieren que al menos los tres primeros aminoácidos afectaron el 

crecimiento de la raíz en detrimento del transporte de auxinas, pero para el caso 

del L-Trp, sus efectos podrían estar asociados con el incremento en la biosíntesis 

de AIA. Varias mutantes afectadas en genes que codifican para componentes de 

la señalización de auxinas fueron resistentes al efecto del L-Trp, un dato que 

respalda la relación entre la función de este aminoácido como precursor de AIA, y 

el acortamiento de la raíz. Por otra parte, solamente algunas de las mutantes de 

auxinas (axr1-3 y slr1) son hipersensibles al L-Glu, mientras que otras (axr2-1 y 

arf7arf19) comparten resistencia a L-Leu y L-Lys. Esto indica dos posibilidades: 1) 

que estos tres aminoácidos no dependen de manera directa de la vía de las 

auxinas para impactar el crecimiento de la raíz, o 2) que simultáneamente, regulan 

eventos de señalización y metabólicos que conllevan a crear una interacción 

específica con elementos de la maquinaria de la señalización de auxinas. Diversos 

compuestos auxínicos, también muestran selectividad por componentes de la vía 

de las auxinas para alterar el crecimiento y desarrollo de la planta (Walsh et al., 

2006). 

Los módulos de MAPKs regulan el desarrollo vegetal y las respuestas contra 

estreses abióticos y bióticos (Bayer et al., 2009; Bush y Krysan, 2007; Lukowitz et 

al., 2004; Tena et al., 2001). Estudios previos mostraron que MEKK1 y MPK6 

coordinan la señalización del L-Glu en la raíz (Forde et al., 2013; López-Bucio et 

al., 2018). Asimismo, en el presente trabajo, se observó que L-Leu, L-Lys y L-Trp 

convergen en MPK6 para afectar el crecimiento de la raíz primaria. Las mismas 

vías de MAPKs pueden ser requeridas por diferentes moléculas durante el 

desarrollo. Por ejemplo, los péptidos “EPIDERMAL PATTERNING FACTOR 1” 

(EPF1) y “EPIDERMAL PATTERNING FACTOR 2” (EPF2), están involucrados en 

la formación de estomas. Ambos son percibidos por el receptor “TOO MANY 

MOUTHS” (TMM), el cual, activa una cascada de MAPKs que incluye a MPK6, 

para fosforilar al factor de transcripción “SPEECHLESS” (SPCH) (Hara et al., 
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2007; Hunt L. y Gray, 2009; Lampard et al., 2008; Wang H. et al., 2007). Otros 

péptidos señal, como “EPIDERMAL PATTERNING FACTOR-LIKE 4” (EPFL4) y 

“EPIDERMAL PATTERNING FACTOR-LIKE 6” (EPFL6), influyen en la 

arquitectura de la inflorescencia a través del receptor ERECTA (ER) y del módulo 

de MAPKs YDA-MKK4/MKK5-MPK3/MPK6 (Meng et al., 2012; Uchida et al., 

2012). Los resultados presentados aquí, sugieren que diversos aminoácidos, 

independientemente de su actividad antagónica (L-Glu, L-Leu, L-Lys) o inductora 

(L-Trp) de la respuesta a auxinas, confluyen en MPK6 para afectar el crecimiento 

de la raíz primaria. 

 

8 PERSPECTIVAS 

- El efecto del L-Trp en la expresión de DR5:GFP y en el crecimiento de la raíz de 

las mutantes de auxinas y de mpk6, permite plantear la hipótesis de que la 

cinasa MPK6 es un regulador positivo de la síntesis o la señalización del AIA. 

Para responderla, se propone analizar el crecimiento de la mutante mpk6 en 

tratamientos de AIA y de sus precursores. Bajo estas mismas condiciones, se 

evaluaría la expresión de DR5:GFP en el fondo genético de mpk6. 

- El L-Glu y el L-Trp modifican de manera opuesta la respuesta a auxinas en el 

área de la columela, por lo que es interesante determinar si las células de la 

columela son el sitio de percepción de diferentes aminoácidos. Para esto, como 

primer paso, se piensa llevar a cabo la comparación del perfil de expresión de 

genes de células de la columela de plantas expuestas a condiciones control y a 

tratamientos con aminoácidos, con el fin de identificar genes que codifiquen para 

receptores potenciales de aminoácidos. Posteriormente, se evaluaría la posible 

participación de los genes identificados para mediar la señalización de 

aminoácidos, analizando el crecimiento de la raíz de sus mutantes en 

tratamientos con aminoácidos bioactivos. 

- El análisis de la bioactividad de los aminoácidos en el crecimiento de la raíz, se 

realizó en medios de cultivo con suficiencia de amonio y nitrato. De tal manera, 

se desconoce el efecto que estas biomoléculas pueden tener al utilizar medios 
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deficientes de nitrógeno, y si la cinasa MPK6 podría estar involucrada en este 

proceso. 
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