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1. RESUMEN 

Achromobacter sp. 5B1 es una bacteria aislada de la rizósfera de Prosopis sp. 

(mezquite) que crece en un ambiente salino, con la capacidad de mejorar el crecimiento 

y la productividad en Arabidopsis. El uso de plantas mutantes, transgénicas y 

tratamientos con el inhibidor del tráfico vesicular brefeldina A, relacionó el efecto de 

Achromobacter sp. 5B1 sobre el crecimiento de la raíz primaria y la formación de raíces 

laterales con el transporte y la distribución de auxinas. 

 Los análisis de expresión en las plantas transgénicas relacionadas con la vía de 

señalización y el transporte de auxinas, crecidas en contacto con Achromobacter sp. 

5B1, mostraron la redistribución de las auxinas en la punta de la raíz, que a su vez mejoró 

la respuesta auxínica en los sitios de iniciación de los primordios de las raíces laterales  

y modificó el patrón de expresión de los transportadores de auxinas PIN reprimiendo a 

PIN1 y PIN7 en la provasculatura, así como PIN2 en las células del córtex y la epidermis, 

mientras que  la expresión de PIN3 se incrementó en la cofia. En comparación con las 

plantas silvestres, en las plantas mutantes afectadas en el transporte y la señalización 

de las auxinas, se agudizó el efecto en la desviación de la raíz primaria, lo que indujo la 

formación de giros. Nuestros resultados indican que los cambios en el transporte y la 

distribución de las auxinas por efecto de Achromobacter sp. 5B1 influyen en el 

crecimiento direccional de la raíz, rasgo que contribuye al desarrollo y la capacidad de 

adaptación al ambiente. 

 

Palabras clave: Achromobacter sp. 5B1, Arabidopsis, raíz, transporte de auxinas. 

 

 

 

 

 



2 
 

2. ABSTRACT 

Achromobacter sp. 5B1 is a bacterial strain isolated from Prosopis sp. (mezquite) 

rhizosphere that grows in a saline environment with the property of improving growth and 

productivity in Arabidopsis. The use of mutants, transgenic plants, and treatments with 

the vesicular traffic inhibitor brefeldin A, correlated the effect of Achromobacter sp. 5B1 

on primary root deviation and lateral root formation with auxin transport and distribution. 

Expression analysis in transgenic plants related to auxin response and transport in 

contact with Achromobacter sp. 5B1 showed the redistribution of auxin at the root tip, 

which in turn improved the auxin response at lateral root primordia, and modified the 

expression pattern of PIN proteins repressing PIN1 and PIN7 in the vasculature, as well 

as PIN2 in the cells of the cortex and the epidermis, whereas the expression of PIN3 was 

slightly enhanced . Compared to wild plants, in mutants affected in auxin transport and 

signaling, the bacterial effect on primary root deviation was exacerbated and coil 

formation was induced. Our results indicate that changes in transport and distribution of 

auxin by Achromobacter sp. 5B1 influence directional root growth, a trait that contributes 

to development and adaptation to the environment. 

 

Key words: Achromobacter sp. 5B1, Arabidopsis, root, auxin transport 
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3. INTRODUCCIÓN 

Las raíces proveen soporte estructural al follaje y exploran el suelo en busca de 

agua y nutrientes. La naturaleza sésil de las plantas impide que puedan escapar de las 

presiones ambientales, por lo que han desarrollado mecanismos para adaptarse al 

entorno. El crecimiento diferencial de las raíces en la zona de elongación es crucial para 

en el proceso de adaptación, ya que permite el movimiento discreto en respuesta a las 

condiciones ambientales.  

 El crecimiento de las raíces generalmente es bajo el suelo, lo que dificulta el 

estudio de los procesos de desarrollo y la observación de sus movimientos. El uso de la 

planta modelo Arabidopsis thaliana que posee un sistema radicular simple ha permitido 

explorar y comprender los mecanismos que subyacen las respuestas a estímulos como 

la gravedad (gravitropismo), la luz (fototropismo), el agua (hidrotropismo), la salinidad 

(halotropismo) y obstáculos (tigmotropismo) (Muthert et al., 2020). 

Las auxinas mediante los procesos de transporte, distribución y señalización 

participan en la modificación de los programas de desarrollo. Mutaciones en los genes 

que codifican paras las proteínas encargadas del transporte, así como el uso de 

inhibidores del transporte de auxinas, afectan la concentración y distribución de las 

auxinas. La mutación en los genes AUX1 y PIN2, que codifican para los transportadores 

de auxinas, resulta en raíces agravitropicas y una reducción en la formación de las raíces 

laterales. El inhibidor del tráfico vesicular BFA impide la localización de las proteínas en 

la membrana celular, alterando el flujo y la dirección de las auxinas, por lo que la actividad 

y la localización de los transportadores de auxinas en la membrana celular se relaciona 

con el crecimiento diferencial en respuesta a los factores ambientales (Armegot et al., 

2016).  

Los factores bióticos también influyen en el crecimiento de las raíces. Algunas 

bacterias que resultan benéficas a las plantas y que habitan en la rizósfera, conocidas 

como rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR, por sus siglas en inglés 

Plant Growth Promoting Rhizobacteria), estimulan el crecimiento y la productividad a 

través de la adquisición de los nutrientes del suelo, la producción de fitohormonas y 

confieren protección contra fitopatógenos y condiciones de estrés (Vejan et al., 2016; 
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Kumar et al., 2020). La respuesta de las plantas en interacción con PGPR, 

frecuentemente se refleja en la reconfiguración del sistema radicular, puesto que 

diferentes especies de rizobacterias afectan el crecimiento de la raíz primaria y 

promueven la formación de raíces laterales, incrementando su capacidad de adquirir los 

recursos del entorno (Sukumar et al., 2013; Spaepen et al., 2014)  

En este trabajo se realizó un estudio detallado de la interacción entre 

Achromobacter sp. 5B1 y Arabidopsis thaliana en diferentes condiciones de crecimiento 

in vitro y en suelo, se analizaron los efectos de la interacción en la producción de biomasa 

foliar y radicular y el cambio en la dirección del crecimiento de la raíz primaria y la 

formación de las raíces laterales. Mediante el uso de líneas transgénicas que expresan 

genes inducibles por auxinas y mutantes en esta vía de señalización, se correlacionó la 

respuesta de las plantas inoculadas con la bacteria con las modificaciones en el 

transporte y la redistribución de las auxinas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



5 
 

4. ANTECEDENTES 

4.1. El sistema radicular de Arabidopsis  

La raíz es el órgano de las plantas que crece generalmente bajo el suelo y 

responde a las condiciones fluctuantes del ambiente. Algunas de sus funciones son: 1) 

proporcionar soporte estructural al tallo y follaje, 2) la adquisición de agua y nutrientes y 

3) la exploración del substrato, características que contribuyen a la supervivencia incluso 

bajo presiones ambientales extremas. Este órgano puede ser muy complejo, y su 

arquitectura está sujeta a un control genético que es dependiente de la especie vegetal, 

por lo que el uso de la planta modelo Arabidopsis thaliana, que posee un sistema 

radicular simple, ha facilitado enormemente su estudio.  

El sistema radicular de Arabidopsis thaliana está formado por una raíz primaria y 

raíces laterales que derivan del periciclo después de la germinación (Atkinson et al., 

2014). Ambas estructuras pueden ser modificadas por factores ambientales como la 

competencia con otras plantas, los factores abióticos y la colonización por 

microorganismos, propiedad conocida como plasticidad fenotípica. 

 

4.1.1. La raíz primaria 

El sistema radicular se origina a partir del meristemo apical donde se localiza el 

centro quiescente (QC, por sus siglas en inglés Quiescent Center). El QC está formado 

por cuatro células con baja actividad mitótica, cuya función es prevenir la diferenciación 

de las células iniciales que lo rodean y que dan origen a los diferentes linajes celulares. 

Está demostrado que la eliminación o el daño de las células del QC causa el colapso del 

meristemo y la perdida de la actividad proliferativa (van der Berg et al., 1997). Las células 

iniciales en la parte superior del QC producen linajes que se extienden a lo largo del eje 

longitudinal de la raíz y forman las distintas capas de tejidos: la vasculatura, el periciclo, 

la endodermis, el córtex, la epidermis y la cofia lateral. En la parte inferior, se localizan 

las células iniciales de la columnela que producen las cuatro capas de dicha estructura 

(Fig. 1c).  

 



6 
 

 

 

Figura 1. Estructura de la raíz de Arabidopsis thaliana. a) Arabidopsis pertenece al 

grupo de las dicotiledóneas, las cuales presentan un sistema radicular de tipo pivotante 
que consta de una raíz primaria y a partir de esta, se forman las raíces laterales. b) La 
raíz primaria consta de tres zonas principales de desarrollo: la zona meristemática, de 
elongación y de diferenciación. c) El centro quiescente controla la actividad de las células 
iniciales que dan origen a las capas de células que componen la raíz (Adaptado de Motte 
et al., 2019). 

 

Las células producidas por las células iniciales progresan a través de varias zonas 

de desarrollo: la meristemática, de elongación y la de diferenciación, respectivamente 

(Fig. 1b). En el meristemo, las células entran en un programa repetitivo de mitosis, 

después se expanden en la zona de elongación, antes de adquirir sus funciones y 

características especializadas en la zona de diferenciación (Motte et al., 2019). En la 

parte más distal de la raíz se sitúa la cofia compuesta por las filas laterales y la columnela, 

ambos tejidos confieren protección al meristemo frente a las condiciones edáficas y 

perciben las señales ambientales. Los procesos que ocurren en cada zona de la raíz son 
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regulados por fitohormonas, los patrones de distribución de las auxinas mantienen la 

organización y el funcionamiento del meristemo, además permiten la integración de los 

estímulos ambientales. 

 

4.1.2. Las raíces laterales 

Las raíces laterales se forman a partir de una raíz existente, usualmente raíz 

primaria. El proceso de su formación consta de cuatro etapas: 1) la activación de las 

células del periciclo, 2) la iniciación de un primordio, que comprende el desplazamiento 

de los núcleos en las células iniciales hasta la primera división asimétrica, 3) el desarrollo 

del primordio, que conduce a la formación de una estructura en forma de domo, que 

durante siete etapas de desarrollo crece a través de las capas celulares superpuestas y 

4) la emergencia de las raíces laterales, que contribuye a la expansión radial del sistema 

radicular, lo que incrementa la exploración del ambiente y mejora el anclaje al suelo (Fig. 

2b; Du y Scheres, 2018).  

1). Especificación de las células fuente de la raíz lateral. En la punta de la raíz, 

particularmente en el meristemo basal inicia el proceso de preparación para la formación 

de las raíces laterales. Esto se determinó por la expresión repetida del promotor sintético 

de respuesta a auxinas DR5 fusionado al gen reportero de la luciferasa (DR5:LUC) en 

las células del protoxilema y, posteriormente en las células del periciclo superpuestas 

(De Smet et al., 2007). Con la finalidad de explicar la expresión repetida del marcador 

(actividad oscilatoria en los niveles de auxinas), se han propuesto varios modelos. 

Inicialmente se consideró que los cambios dependientes del gravitropismo en la 

distribución de auxinas eran los responsables de la elevación repetida en los niveles de 

auxinas, pero más tarde se mostró que esta actividad solo es modulada por la 

gravistimulación (Moreno-Risueno et al., 2010). Xuan y col. (2016), demostraron que 

existe una correlación entre la muerte celular programada de la cofia lateral de la raíz y 

la dinámica en los niveles de auxinas. La hipótesis propuesta establece que las células 

de la cofia lateral durante su muerte liberan auxinas a las células vecinas, induciendo la 

preparación de las células del periciclo y consecuentemente, la formación de los sitios 

de pre-ramificación, donde se lleva a cabo la diferenciación de las células fuente (Fig. 

2a). 
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Figura 2. Proceso de formación de las raíces laterales. a) Correlación entre la muerte 
celular programada de las células de la cofia lateral de la raíz y la formación de los sitios 
de pre-ramificación. b) La primera etapa en la formación de las raíces laterales es la 
especificación de las células fuente, seguida de divisiones celulares asimétricas a través 
de las capas de tejido de la raíz, hasta su emergencia. c) Módulos de señalización de 
auxinas (combinaciones de Aux/IAA-ARF) involucrados en el desarrollo de las raíces 
laterales. (Adaptado de Motte et al., 2019; Texeira y Tusscher, 2019). 

 

La activación del periciclo es el primer proceso en la formación de las raíces 

laterales. Se caracteriza por una respuesta auxínica alta, que involucra el primer módulo 

de señalización de las auxinas: el represor IAA28 y rio abajo actúan los factores de 

transcripción ARF5, ARF6, ARF7, ARF8 y ARF19 (De Rybel et al., 2010; Texeira y 

Tusscher, 2019), interactuando con el factor de transcripción GATA23 (De Rybel et al., 

2010). Otro regulador del evento de especificación es MEMBRANE-ASSOCIATED 

KINASE REGULATOR 4 (MARKR4), relacionado con el sitio de pre-ramificación de la 

raíz lateral y su conversión en primordios, ya que las raíces de las mutantes markr4 
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presentaron menos primordios que las plantas normales (Xuan et al., 2015; Du y 

Scheres, 2018). 

2. Iniciación del primordio. En esta etapa, ocurren múltiples divisiones 

asimétricas (De Smet et al., 2007). Estos eventos son dependientes de auxinas, 

caracterizado por la represión del gen SOLITARY ROOT (SLR) que codifica para el factor 

IAA14 y se activan los factores de transcripción de respuesta a auxinas ARF7 ARF19, 

que a su vez inducen la expresión del transportador de auxinas PIN3, esencial para 

asegurar la acumulación de auxinas dentro de las células fuente y más tarde la formación 

del primordio. En las células de la epidermis también se observa una expresión transitoria 

de PIN3 polarizada hacia las células fuente, que contribuye en el reflujo de auxinas entre 

el periciclo y la endodermis, manteniendo una acumulación de auxinas que favorece la 

formación de una raíz lateral (Marhavy et al., 2013; Chen et al., 2015).  

Los factores transcripcionales LATERAL ORGAN BOUNDARIES 16 (LBD16), 

LBD18 y LBD33 participan en el proceso de migración nuclear y durante las divisiones 

asimétricas (Berckmans et al., 2011). Además, se induce la expresión de CYCLINB1 

(CYCB1), necesaria para la activación del ciclo celular que conduce al programa de 

mitosis durante la emergencia del primordio de la raíz primaria (Okushima et al., 2007).  

3. Desarrollo del primordio. El desarrollo del primordio transcurre en siete 

etapas. En esta fase, las divisiones asimétricas continúan a través de las capas 

superpuestas y precisamente estas capas de tejido confieren restricción mecánica al 

primordio, lo que propicia su característica forma de domo. En la endodermis, se 

encuentra la Banda de Caspari que actúa como una barrera que limita la difusión 

apoplástica. Para que ocurra el paso del primordio a través de las células endodérmicas 

se requiere la participación del módulo 4 de señalización de auxinas que induce la 

perdida y el aplanamiento del volumen de las células, esto provoca la fusión de las caras 

de la membrana radial para formar una abertura por la cual puede penetrar el primordio 

y de esta manera conservar la Banda de Caspari (Vermeer et al., 2014). A diferencia de 

la endodermis, el avance del primordio a través de las capas de córtex y epidermis, 

básicamente, depende del importador de auxinas LIKE-AUXIN 3 (LAX3) para elevar los 

niveles de auxinas en dichos tejidos e inducir la remodelación de la pared celular.  
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Durante la emergencia de los primordios, los patrones de expresión de los 

transportadores de auxinas se modifican. La expresión de PIN1 se restringe a la 

vasculatura y PIN3 a la región cercana al nuevo QC, mientras que PIN2 surge después 

de la emergencia de la raíz lateral (Benková et al., 2003). Para conducir el flujo de 

auxinas hacia la punta del primordio, se activa el módulo de señalización 3, que consiste 

en la degradación del represor (BODENLOS/INDOL-3-ACETIC ACID 12) BDL/IAA12, el 

cual activa al factor de transcripción MONOPTEROS/AUXIN RENPONSE FACTOR 

(MP/ARF5) (Fig. 2c; De Smet et al., 2010).  

4. La emergencia de las raíces laterales. Las raíces laterales emergen de 

manera perpendicular al eje de la raíz primaria, y así continúan hasta el desarrollo de la 

zona de elongación, región donde ocurre el cambio en el ángulo de crecimiento en 

respuesta a la gravedad. Sin embargo, no crecen de manera vertical como la raíz 

primaria, por lo que, la respuesta al estímulo gravitacional es menor.  

Recientemente se encontró que los genes (LZY)/DEEPER ROOTING 

(DRO)/NEGATIVE GRAVITROPIC RESPONSE OF ROOTS (NGR) LAZY afectan el flujo 

de las auxinas, además se observó que la presencia de los miembros de la familia de 

genes LAZY varía entre la raíz primaria y las raíces laterales, razón por la que el efecto 

gravitrópico es diferente en cada órgano. En las raíces laterales de mutantes lzy, tanto 

la respuesta auxínica como la distribución asimétrica de PIN3 es inversa, lo cual indica 

que los genes LAZY regulan la dirección del transporte polar de las auxinas (Taniguchi 

et al., 2017). 

 

4.2. Los reguladores del crecimiento vegetal  

Las plantas son organismos capaces de adaptar su crecimiento y arquitectura 

para evadir las condiciones adversas o adquirir el agua y los nutrientes necesarios para 

su desarrollo. Moléculas señal conocidas como reguladores del crecimiento vegetal o 

fitohormonas, son responsables de integrar las señales del ambiente. Las fitohormonas 

se producen en concentraciones muy bajas y son capaces de regular una gran variedad 

de procesos celulares, ya que actúan como mensajeros químicos (Voß et al., 2014).  Las 

auxinas, citocininas, ácido jasmónico, giberelinas, etileno y ácido abscísico son las 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Vo%26%23x000df%3B%20U%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=24630843
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fitohormonas mejor conocidas, ya que durante décadas se han enfocado esfuerzos para 

dilucidar sus procesos de biosíntesis, transporte y señalización (Santner y Estelle, 2009).  

Las actividades de las fitohormonas dependen del contexto celular, así como de 

las interacciones sinérgicas o antagónicas que presentan entre sí (Garay-Arroyo et al., 

2012). Las vías de señalización no son simples vías lineales, muestran redundancia y 

retroalimentación combinados entre diferentes vías. Esto dificulta entender el resultado 

de una señal específica, ya que, inevitablemente afecta a múltiples vías, que se regulan 

directa o indirectamente (Liu et al., 2017). Aunque resulta complejo entender e integrar 

todos los componentes involucrados en un proceso vegetal, el conocimiento de la acción 

tejido-especifico de cada fitohormona, indica cuales reguladores podrían estar 

implicados. 

 

4.2.1. Las auxinas   

Las auxinas fueron descubiertas en pruebas realizadas en avena en 1926, donde 

se demostró su participación en el crecimiento diferencial de los hipocótilos en respuesta 

a la luz (Enders y Strader, 2015). En la actualidad, se conoce que estas fitohormonas 

participan en cada aspecto del crecimiento y desarrollo de las plantas. En la etapa 

temprana de la embriogénesis, las auxinas determinan la división celular, el patrón de 

crecimiento de los tejidos y el desarrollo de los órganos. En etapas posteriores, están 

involucradas en las respuestas de crecimiento fisiológicas como el gravitropismo, la 

formación de raíces laterales y en los procesos de regeneración después de algún daño 

(Overvoorde et al., 2010; Olatunji et al., 2017). 

La concentración y la distribución apropiada de auxinas (gradientes de auxinas) 

en los tejidos regulan los procesos de división, expansión y diferenciación celular, que 

determinan la forma de la planta (Casanova-Saez y Voß, 2019). Niveles elevados de 

auxinas causan diversas modificaciones fenotípicas, que incluyen cotiledones y hojas 

epinásticas, inducción de la dominancia apical del follaje, incremento en la elongación de 

los peciolos, inhibición de la elongación de la raíz primaria y la estimulación en la 

formación de las raíces laterales. Las concentraciones bajas de auxinas inhiben la 

elongación de los hipocótilos, alargan la raíz primaria y reducen la ramificación de la raíz 

(Mashiguchi et al., 2011). 
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La forma predominante de auxina es el ácido indol-3-acetico (AIA), sin embargo, 

el grupo de estas fitohormonas se conforma por varias auxinas, tanto naturales: ácido 4-

cloroindol-3-acético (4-Cl-AIA), ácido 2-fenilacético (APA) y ácido indol-3-butírico (AIB), 

como sintéticas: ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-D), ácido naftalen acético (ANA), 

ácido 2-metoxi-3,6-diclorobenzoíco (dicamba) y ácido 4-amino-3,5,6-tricloropicolinico 

(picloram) (Woodward y Bartel, 2005). 

Respecto al desarrollo de la raíz, el establecimiento de los gradientes de auxinas 

que controlan la arquitectura radicular, son el resultado de la acción combinada entre la 

biosíntesis local, el transporte y la señalización (Brumos et al., 2018). A continuación, se 

describirán cada uno de estos procesos, con especial énfasis en el transporte. 

 

4.2.1.1. Ruta de biosíntesis de auxinas  

La biosíntesis de auxinas ocurre principalmente en los meristemos del follaje y en 

las hojas jóvenes, aunque también se producen en las raíces y en los tejidos en 

expansión, donde son esenciales para el crecimiento de dichos órganos (Ljung et al., 

2005; Olatunji et al., 2017). El principal precursor para la síntesis de auxinas es el 

aminoácido L-triptófano (Trp), producido en los cloroplastos a partir del corismato, 

producto final de la vía del shikimato (Maeda y Dudareva, 2012). Los derivados de 

triptófano que incluyen al ácido indol-3-pirúvico (AIP), indol-3-acetaldoxima (IAOx) e 

indol-3-acetamida (IAM), actúan como intermediarios de las diferentes rutas 

biosintéticas, que en conjunto se conocen como la biosíntesis de AIA dependiente de Trp 

(Fig. 3). 

La ruta del AIP se lleva a cabo en dos reacciones, la primera es catalizada por las 

enzimas triptófano aminotransferasas (TAA1 y TARs), que convierten el Trp en AIP. En 

la segunda reacción, el AIP es transformado en AIA por acción de la familia de enzimas 

tipo flavin monooxigenasas YUCCA (YUC) (Zhao, 2012). La participación de los 

elementos de dicha vía fue elucidada por el uso de mutantes de Arabidopsis thaliana. 

Las mutantes sencillas taa1, tar1 y tar2 muestran fenotipos aditivos, por ejemplo, taa1 

presenta defectos en la respuesta a la gravedad, mientras que en la mutante triple taa1 

tar1 tar2, se compromete tanto la formación de la raíz primaria como la longitud del 
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hipocótilo (Stepanova et al., 2008). Además, en las mutantes afectadas en las enzimas 

YUC, el nivel de las auxinas es menor y el crecimiento de las raíces y el hipocótilo se ve 

afectado (Chen et al., 2014). Esto demostró la función esencial de esta vía en el 

desarrollo de las plantas.   

La vía de IAOx es exclusiva de la familia Brassicaceae (Sugawara et al., 2009). 

En los cloroplastos se localizan dos enzimas citocromo P450 (CYP79B2 y CYP79B3), 

las cuales participan en la conversión del Trp en AIOx. Este último, es convertido en 

indol-3-acetonitrilo (IAN) por acción de CYP71AI3 (Nafisi et al., 2007). El IAN es el 

precursor directo del AIA, sin embargo, puede convertirse en el intermediario de otra de 

las rutas biosintéticas IAM, para finalmente transformarse en AIA, aunque se desconocen 

las enzimas involucradas. En paralelo, el IAOx es precursor de indol glicosinolatos (IGs) 

y camalexina, compuestos de defensa en plantas (Bender et al., 2009). 

La vía del IAM es fundamental en la biosíntesis de AIA en las bacterias, sin 

embargo, en las plantas aún no se descifra completamente la contribución de dicha vía 

en la biosíntesis de AIA (Casanova-Sáz y VoB, 2019). Tanto en las bacterias como en 

las plantas esta ruta se lleva a cabo en dos reacciones, primero ocurre la conversión del 

Trp en IAM, catalizado por la triptófano-2-monoxigenasa y en la segunda reacción la 

hidrolasa IAM (AMIDASE1, AMI1), se encarga de transformar el intermediario IAM en el 

AIA (Pollmann et al., 2003; Sánchez-Parra et al., 2014).  

La producción local de auxinas en las raíces en esencial y no puede ser 

compensada por las auxinas transportadas a partir del sistema aéreo. Se reportó que la 

producción de auxinas en el follaje es incapaz de rescatar la deficiencia de la biosíntesis 

de auxinas en las mutantes de la raíz yucQ, lo que resulta en la degeneración de los 

meristemos de la raíz (Chen et al., 2014). La fuente de auxinas producidas en la raíz es 

requerida para el mantenimiento del nicho de las células iniciales y el QC. 

 

4.2.1.2. Transporte de auxinas  

Las plantas poseen mecanismos de transporte para distribuir las señales y los 

nutrientes, que incluyen el sistema vascular y las vías de transporte intercelular. El xilema  
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Figura 3. Biosíntesis de auxinas en plantas. Rutas de biosíntesis de auxinas 
dependientes de L-triptófano, aminoácido producido en los cloroplastos. (Basada de 
Enders y Starder, 2015; Casanova-Sáez y Voß, 2019). 

 

transporta agua, nutrientes y fitohormonas, a partir de la raíz a la parte aérea y en el 

floema fluyen los productos de la fotosíntesis (fotosintatos) y algunas fitohormonas desde 

los sitios de biosíntesis (Robert y Friml, 2009). El transporte a distancia corta o transporte 

intercelular ocurre a través de tres mecanismos: 1) el transporte apoplástico, que se lleva 

a cabo en el espacio extracelular, 2) el transporte simplástico por plasmodesmos, que 
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son canales citoplasmáticos específicos de las plantas, y 3) el transporte transcelular que 

atraviesa tanto el espacio intra como intercelular y requiere del apoplasto.  

La distribución de las auxinas en la planta combina el movimiento de larga 

distancia o rápido, a través del floema con el transporte célula a célula. Este último, 

confiere direccionalidad en el flujo de las auxinas y es conocido como transporte polar 

(TPA), especifico de esta fitohormona y, a través de proteínas especializadas que se 

localizan en las membranas celulares, se generan gradientes y concentraciones 

máximas o mínimas, críticas para los procesos de embriogénesis, organogénesis, 

formación del tejido vascular, crecimiento diferencial y respuestas trópicas (Armegot et 

al., 2016). El modelo quimiosmótico, formulado en la década comprendida entre 1970-

1980, explica el mecanismo que subyace al TPA (Rubery y Sheldrake, 1973, 1974; 

Raven, 1975; Goldsmith, 1977). El AIA es un ácido débil, por lo que su estado de 

protonación es determinado por el pH de su ambiente. El apoplasto es ácido (pH=5.5), 

por lo tanto, el AIA se encuentra parcialmente protonado (AIAH) y puede difundir 

libremente a través de la membrana plasmática, aunque la entrada de auxinas en la 

célula a través de transportadores es necesaria. En el citosol, el pH neutro favorece la 

forma aniónica de la molécula (AIA‾), incapaz de difundir a través de la membrana y 

queda atrapada en el interior de la célula (Friml, 2010), lo que requiere transportadores 

para asegurar la salida de las auxinas de la célula (Fig. 4a; Zazímalová et al., 2010). 

A partir del establecimiento del organismo modelo Arabidopsis thaliana, se reveló 

la identidad de las tres familias principales de proteínas transmembranales, que 

transportan las auxinas a través de la membrana plasmática, controlando el suministro 

espacial y temporal, para garantizar el crecimiento óptimo (Armegot et al., 2016).  La 

familia de proteínas tipo permeasas AUXIN 1/LIKE AUX1 (AUX1/LAX) media la entrada 

de las auxinas a la célula (Peret et al., 2012). Las proteínas ATP-BINDING CASSETE 

SUBFAMILY B (ABCB) facilitan el eflujo de las auxinas e interactúan funcionalmente a 

diferentes niveles con los transportadores de salida de auxinas de la familia PIN-

FORMED (Geisler et al., 2017; Sauer y Kleine-Vehn, 2019). 
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Proteínas de influjo de auxinas AUX1/LAX 

Las proteínas AUX1/LAX son acarreadores de entrada de las auxinas, 

principalmente responsables de transportarlas del apoplasto al citoplasma. Esta familia 

se compone por cuatro genes altamente conservados llamados AUX1, LAX1, LAX2 y  

 

 

Figura 4. Transporte de auxinas. a) Modelo quimiosmótico del transporte de auxinas. 
El AIA es un ácido débil, en pH ácido se encuentra en mayor porcentaje en forma 
protonada y puede difundir a través de la membrana, no onstante el porcentaje restante 
ingresa a la célula a través de transportadores de influjo localizados en la membrana 
plasmática (AUX/IAA. El pH neutro se favorece la forma aniónica que requiere 
transportadores de eflujo para salir de la célula (ABCB y PIN). b) Expresión de los 
transportadores de auxinas en los órganos de Arabidopsis thaliana (Adaptado de 
Armegot et al., 2016; Geisler et al., 2017). 

 

 
LAX3. Todos los miembros muestran funciones de adquisición de auxinas, 

especialmente AUX1, LAX1 Y LAX3 que regulan distintos procesos de desarrollo 

(Swarup y Péret et al., 2012), mientras que, LAX2 regula principalmente los patrones 

vasculares en los cotiledones (Péret et al., 2012). El uso de técnicas de 

inmunolocalización in situ, así como los reporteros de respuesta a auxinas, indican que 
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la localización de las proteínas depende del tipo célula. En el ápice la raíz, AUX1 se 

expresa en la columnela, en la cofia lateral de la raíz, en la epidermis y el tejido vascular, 

mientras que, LAX3 se expresa tanto en columnela como en la estela, y LAX1 en las 

regiones maduras del tejido vascular de la raíz primaria. Durante el desarrollo de la raíz 

lateral, AUX1 se localiza en el primordio en todas las etapas de desarrollo, por su parte 

LAX3 se localiza en el límite de la raíz lateral emergente (Péret et al., 2012). Aunque las 

mutaciones en estos genes dan como resultado defectos en el desarrollo relacionados 

con las auxinas, en su mayoría no muestran una expresión redundante (Swarup y Péret, 

2012; Singh et al., 2018).  

AUX1 fue el primer miembro de la familia en ser identificado en un escrutinio de 

resistencia de la raíz al suministro de la auxina sintética 2,4-D (Maher y Martindale, 1980; 

Bennett et al., 1996). AUX1 participa en la respuesta gravitrópica de la raíz, ya que se 

expresa en los tejidos que están involucrados en la percepción, la transmisión de la señal 

y la respuesta a la gravedad. La mutación en aux1 provoca la formación de raíces 

agravitropicas, por defectos en el movimiento de las auxinas a partir del ápice de la raíz 

a la zona de elongación (Swarup et al., 2001; Swarup y Péret, 2012). Sin embargo, los 

miembros restantes no participan en esta respuesta, y si bien LAX3 se expresa en el 

tejido donde ocurre la percepción de la gravedad (columnela), ninguno se expresa en la 

zona de transmisión de la señal (CLR) o en la epidermis, donde se lleva a cabo la 

respuesta a la gravedad (Péret et al., 2012). Estos importadores de auxinas están 

implicados en el desarrollo de las raíces laterales. En las mutantes aux1, se muestra una 

reducción en el número de las raíces laterales, debido a la alteración en el contenido y 

la distribución de las auxinas, debido a que AUX1 facilita la carga de AIA en el sistema 

vascular para inducir la iniciación de las raíces laterales (Marchant et al., 2002). Por otro 

lado, LAX3 regula la emergencia de la raíz lateral, mediante la entrada de las auxinas a 

las células del córtex para inducir la expresión de LAX3. Esto genera una 

retroalimentación positiva que desencadena altos niveles de auxinas, provocando la 

inducción de enzimas de remodelación de la pared celular, para facilitar el paso del 

primordio a través de las capas celulares (Swarup et al., 2008). En conclusión, las 

proteínas AUX1/LAX desempeñan una función crítica en la redirección de las auxinas en 
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el ápice de la raíz y la absorción en las células corticales durante la emergencia de las 

raíces laterales.  

Transportadores de auxinas ABCB 

La subfamilia de proteínas ABCB fue identificada por primera vez en líneas de 

cáncer de mamíferos, debido a que su expresión confiere resistencia a múltiples 

fármacos a los tratamientos quimioterapéuticos contra el cáncer. En las células no 

cancerosas, estas proteínas se localizan en la membrana plasmática, donde funcionan 

en la detoxificación (Ambudkar et al., 2006). 

En Arabidopsis thaliana, se han identificado 22 genes ABCB, incluido un 

pseudogen (Verrier et al., 2008). Sin embargo, se considera que solo cuatro isoformas 

ABCB1, ABCB4, ABCB19 y ABCB21 participan en el transporte de auxinas (Geisler et 

al., 2017). Las plantas mutantes con pérdida de función de algunos de estos miembros, 

muestran fenotipos usualmente relacionados con un desbalance de auxinas. Por 

ejemplo, ABCB1, ABCB19 y otras proteínas fueron aisladas por su unión al ácido naftil-

p-talámico (NPA, por sus siglas en inglés N-1-Naphthylphthalamic acid), el cual es un 

inhibidor no competitivo del TPA (Noh et al., 2001; Murphy et al., 2002; Geisler et al. 

2003), pero finalmente, su identidad como transportadores de auxinas se sustentó con 

el hallazgo del fenotipo de enanismo y la reducción drástica del 70% en el transporte 

polar de auxinas, en la mutante doble de Arabidopsis abcb1 abcb19 (Blakeslee et al., 

2007). De manera similar, la perdida de función de ABCB21 resulta en la reducción del 

transporte de auxinas a la raíz, además, presentan defectos en el crecimiento de las 

raíces laterales (Jenness et al., 2019). Aunque, algunas mutantes de los 17 genes 

restantes de la subfamilia ABCB exhiben reducciones en el TPA, no se ha esclarecido 

su función como transportadores de auxinas (Geisler et al., 2017).  

A diferencia de los transportadores tanto de importe AUX1/LAX, como de 

exportación de auxinas PIN, los cuales dependen de gradientes electroquímicos, el 

subgrupo de proteínas ABCB depende de ATP para el movimiento de las auxinas, ya 

que actúan como bombas activas que pueden transportar contra su gradiente (Grones y 

Friml, 2015; Géisler et al., 2017). Adicionalmente, estas proteínas presentan un alto 

grado de especificidad hacia ciertos compuestos auxínicos: AIA, 1-NAA y 2,4-D 

(Bouchard et al., 2006). 
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Las proteínas ABCB se localizan principalmente en los tejidos meristemáticos 

donde participan en la exportación del AIA al apoplasto (Bailly et al., 2006). 

Particularmente, dos miembros de esta subfamilia (ABCB4 y ABCB21) pueden funcionar 

como exportadores e importadores de AIA, capacidad que es desencadenada por las 

concentraciones intracelulares de las auxinas (Kamimoto et al., 2012). Estas proteínas, 

presentan una distribución no polar en la membrana plasmática, excepto durante la 

división celular (Geisler y Murphy, 2006). En contraste con las proteínas PIN que 

muestran patrones de expresión específicos, la expresión de los ABCBs es más amplia 

y redundante. ABCB1 se expresa en la pro-vasculatura de la raíz, entre la CLR y la zona 

de elongación, así como en las células del córtex y la epidermis (Geisler et al., 2005), y 

en conjunto con ABCB4 facilitan el transporte de auxinas hacia el follaje, ya que este 

último también se expresa en la epidermis de la raíz, a partir de la CLR hasta la zona de 

diferenciación y tiene función en el tejido vascular (Cho et al., 2007). Mientras que, 

ABCB19 se localiza en los tejidos vasculares tanto del hipocótilo como de la raíz, 

intensificándose su expresión en el periciclo y la endodermis (Zazímalová et al., 2010; 

Cho y Cho, 2012). 

Cabe mencionar que las funciones de las proteínas de transporte son 

estrictamente reguladas por las interacciones proteína-proteína, es decir entran en 

contacto físico con otras proteínas para regular los procesos celulares (Gesiler et al., 

2017). Durante el transporte polar de auxinas, las proteínas ABCB-PIN interactúan 

físicamente: los extremos C-terminales de las proteínas ABCB interactúan con las asas 

hidrofílicas de las PIN. En cuanto a las interacciones funcionales, se observó mediante 

estudios de co-localización subcelular, una expresión limitada y superpuesta de ABCB1 

con PIN1 en el tejido vascular y con PIN2 en las células corticales y epidérmicas 

(Blakeslee et al., 2007). El resultado de estas interacciones favorece el transporte no 

polar a larga distancia por parte de las proteínas ABCBs, mientras que los PIN 

proporcionan direccionalidad al flujo de auxinas como veremos a continuación.  

Proteínas de eflujo de auxinas PIN 

Otra predicción de la teoría quimiosmótica, se fundamenta en la localización polar 

de un “sistema de secreción de auxinas” que podría explicar la direccionalidad en el flujo 

de las auxinas, en tanto que esta polaridad este coordinada a nivel de tejido y órgano 
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(Rubery y Sheldrake, 1974). Aunque los transportadores ya mencionados influyen en el 

TPA, las proteínas PIN se han estudiado con más detalle, debido a su destacada 

localización polar que se correlaciona con la dirección del flujo y la distribución asimétrica 

de las auxinas (Benkova et al., 2003; Adamowski y Friml, 2015; Armegot et al., 2016; 

Zhou y Luo, 2018; Suer y Kleine-Vehn 2019). 

El primer miembro de la familia de genes PIN en identificarse fue PIN1, Okada y 

col. (1991) aislaron la mutante pin-formed1 (pin1) en Arabidopsis thaliana, caracterizada 

por la ausencia de órganos en el tallo. Específicamente su fenotipo morfológico se 

asemejaba al de plantas tratadas con inhibidores del TPA que mostraban una reducción 

del mismo. Más tarde, mediante la clonación del gen PIN1, se reveló que PIN1 codifica 

para una proteína transmembranal con similitud a las proteínas transportadoras en 

bacterias y células eucariotas (Gälweiler et al., 1998). En el mismo año, se aisló una 

mutante que presentaba raíces agravitropicas y, sorprendentemente su gen codifico para 

una proteína altamente homologa a PIN1, nombrada como PIN2 e identificada como 

componente del TPA de la respuesta gravitrópica de la raíz (Muller et al., 1998). 

Posteriormente, seis genes más fueron encontrados en el genoma de A. thaliana.  

Las proteínas PIN participan en el transporte de auxinas, tanto intercelular como 

intracelular, la actividad en uno u otro depende de la estructura molecular y de la 

localización subcelular.  La estructura de los miembros PIN1-4 y PIN7 consiste de dos 

regiones transmembranales separadas por una región hidrofílica, esta última alberga 

cuatro motivos conservados con alta similitud, por lo que se clasifican como proteínas 

canónicas (Bennett et al., 2014; Zhou y Luo, 2018). Las proteínas PIN canónicas se 

localizan principalmente en la membrana plasmática, para cumplir su función como 

exportadores de auxinas de la célula, además presentan una localización polar, decisiva 

para dirigir el flujo de las auxinas (Adamowski y Friml, 2015). Por otro lado, las proteínas 

PIN5, PIN6 y PIN8 se caracterizan por una región hidrofílica más corta, flanqueada por 

dos regiones transmembranales. Estas proteínas se conocen como “proteínas no 

canónicas” y se localizan preferentemente en la membrana del retículo endoplasmático, 

aunque en ciertos escenarios, se presentan en la membrana plasmática, como se reportó 

para PIN5 y PIN8 (Ganguly et al., 2014). Su función en la membrana del retículo 

endoplasmático es regular la homeostasis de las auxinas a nivel subcelular, se especula 
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que las auxinas que ingresan al lumen del retículo endoplasmático no están disponibles 

para participar en la señalización nuclear, ya que son inactivadas por enzimas de 

conjugación (Mravec et al., 2009). 

Resulta evidente la diversidad en la estructura, localización y función de las 

proteínas PIN. Experimentos en el musgo modelo Physcomitrella patens, sobre el 

desarrollo de las funciones de los transportadores PIN han esclarecido su origen 

evolutivo, así como el propósito de las modificaciones estructurales para el desarrollo de 

las plantas (Viaene et al., 2014). Mediante estos estudios se propuso que los genes PIN 

evolucionaron a partir de un solo gen, debido a que los genes PIN de angiospermas 

comparten similitudes de secuencia entre sí, en comparación con los homólogos de las 

bacterias (Zhou y Luo, 2018). Sin embargo, se sugiere que las proteínas PIN obtuvieron 

sub y neo-funcionalización, durante la evolución de las plantas. De acuerdo con su 

estructura más conservada, las proteínas PIN canónicas se consideran ancestrales en 

comparación con los PIN no canónicas, que evolucionaron dentro del linaje canónico con 

neo-funcionalización. Al ser blancos de diferentes reguladores, las modificaciones 

ocurren especialmente en el motivo hidrofílico central, lo que contribuye a la sub-

funcionalización de las PIN canónicas (Bennett et al., 2014; Bennett, 2015). 

 La capacidad de los PIN para dirigir el transporte polar de auxinas se basa en la 

localización polar, la abundancia en la membrana plasmática, así como el control de la 

actividad de dichas proteínas por fosforilación (Adamowski y Friml, 2015; Naramoto, 

2017; Zhou y Luo, 2018; Barbosa et al., 2018; Sauer y Kleine-Vehn, 2019). 

Probablemente, el factor más importante para el establecimiento de la localización polar 

es el tráfico subcelular, que consiste en la entrega y el retorno de las PIN canónicas hacia 

y a partir de la membrana plasmática. Similar a otras proteínas localizadas en la 

membrana, las PIN entran en la vía secretoria durante la síntesis y pasan a través del 

retículo endoplasmático, y la red trans-Golgi, antes de alcanzar la membrana plasmática, 

de manera que constantemente se someten a un ciclo de reciclamiento polar y 

subsecuente endocitosis (Naramoto, 2017; Sauer y Kleine-Vehn, 2019). Este 

reciclamiento endocítico constitutivo, se determinó a partir de las observaciones con la 

toxina fúngica brefeldina A (BFA), que actúa como un inhibidor del tráfico vesicular 

desencadenando la localización no polar y la acumulación intracelular de las PIN en los 
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llamados compartimientos BFA, dicha agregación es completamente reversible después 

de remover la BFA (Geldner et al., 2001).  El mismo grupo vinculó el reciclamiento de 

PIN sensible a BFA con la función de GNOM (Geldner et al., 2003). GNOM es un factor 

de intercambio de GDP por GTP que activa pequeñas proteínas GTPasas de la clase 

ARF (ARF-GEF) mediante el intercambio de GDP por GTP, para promover la formación 

de vesículas (Naramoto et al., 2014). En las células eucariotas, BFA interrumpe el tráfico 

de proteínas mediado por el aparato de Golgi al evitar el intercambio de GDP y GTP en 

las proteínas (ARF) que se localizan en las membranas del aparato de Golgi induciendo 

la internalización constitutiva de PIN1 y PIN2, que se revela por su acumulación 

intracelular (Fig. 5; Adamowski y Friml, 2015; Armegot et al., 2016). Además, plantas 

transgénicas que expresan versiones de GNOM resistentes a la BFA no presentan 

cambios en la localización polar de PIN1 en tratamientos con BFA (Geldner et al., 2003). 

Los tratamientos con BFA realizados por Naramoto y col. (2014), provocaron la 

localización errónea de GNOM desde el aparato de Golgi a la red trans-golgi, 

concluyendo que GNOM actúa en el aparato de Golgi y no en los endosomas como se 

había propuesto en modelos anteriores.  

Los transportadores PIN que se localizan en los dominios polares de la membrana 

plasmática, se someten al proceso de endocitosis dependiente de clatrina (Dhonukshe 

et al., 2007). La expresión de una variante de CLATHRIN HEAVY CHAIN (CHC) interfirió 

con la formación de vesículas recubiertas con clatrina, lo que resultó en la afectación de 

la internalización de las proteínas PIN1 y PIN2 en tratamientos con BFA y, en una 

mutante doble clc2 clc3 (clatrin light chain), se observaron deficiencias en el transporte y 

en la distribución de las auxinas (Wang et al., 2013). Además de clatrina, otras proteínas 

que participan en el reciclamiento polar intervienen en el proceso de endocitosis: ARF-

GEF GNOM y su homólogo GNOM LIKE 1 (Naramoto et al., 2014; Adamowski y Friml, 

2015). En conjunto, el reciclamiento polar y la endocitosis cumplen con el propósito de 

mantener la localización polar de los PIN. Este tráfico dinámico favorece los cambios 

rápidos en la localización polarizada de los PIN en los procesos de desarrollo y en la 

respuesta a las señales ambientales.  
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Figura 5. Tráfico vesicular y la regulación de la actividad de los PIN. Los PIN no 
fosforilados se someten a un reciclamiento endofítico continuo dependiente de GNOM, 
el cual media su localización basal. Sin embargo, BFA bloque la actividad de GNOM, 
reclutando los PIN en el citoplasma. La cinasa PID fosforila los transportadores PIN en 
la membrana plasmática, inhibiendo el reciclamiento dependiente de GNOM. Las 
fosfatasas PP2As se encargan de desfosforilar los PIN y mantener la polaridad basal de 
PIN1, PIN2 y PIN4 (Modificada de Armegot et al., 2016). 

 

Otro factor involucrado en el TPA es el control en la cantidad de los PIN en la 

membrana plasmática. Dicha cantidad de los PIN está determinada por los niveles de 

auxinas y por las señales ambientales, sin embargo, el control de su abundancia en la 

membrana plasmática depende del proceso de ubiquitinación en la vacuola, el cual es 
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regulado por el producto génico de MACCHI-BOU4. MAB4 que también se localiza en la 

membrana plasmática e inhibe la endocitosis de los PIN, evitando su degradación en la 

vacuola (Naramoto, 2017). La inhibición de la endocitosis se correlaciona con la 

formación de aglomeraciones de PIN en la membrana plasmática, estas agrupaciones 

presentan una movilidad débil que restringe la difusión lateral, mecanismo que contribuye 

en el mantenimiento de la localización polar de los PIN (Kleine-Vehn et al., 2011). La 

localización polarizada y la distribución de los PIN permite conocer los patrones de 

distribución de las auxinas y deducir la dirección de su transporte (Band et al., 2014), 

pero el control de la actividad de los PIN requiere su fosforilación. En la familia de 

proteínas cinasas AGCVIII resaltan dos subfamilas de proteínas que participan en la 

fosforilación de los PIN: PINOID (PID) y la proteína cinasa D6 (D6PK; Naramoto, 2017; 

Weller et al., 2017; Barbosa et al., 2018). 

La cinasa PINOID (PID) se relacionó con el transporte de auxinas debido a que 

en un escrutinio genético la mutante correspondiente pinoid (pid) presentó características 

similares a pin1 (Bennett et al., 1995). Sin embargo, el fenotipo de la doble mutante pin1 

pid en comparación con las mutantes simples, descartó la idea de que PIN1 y PID 

actuaran en la misma vía. Los PID están distribuidos uniformemente en la membrana 

plasmática, donde llevan a cabo su actividad principal, fosforilar las proteínas PIN 

directamente en tres residuos de serina conservados S1-S3 y además participan en la 

localización polar (Barbosa et al., 2018).  

Las D6PK fosforilan las proteínas PIN en la membrana plasmática basal, y a 

diferencia de los PID solo participan en el control de la actividad de eflujo de los PIN 

localizados basalmente sin influir en su localización (Zourelidou et al., 2014; Naramoto, 

2017). De manera similar a los PIN, D6PK es reclutado en la membrana plasmática por 

GNOM y su localización es regulada por los niveles de auxinas en la célula. En este 

sentido, también se someten a un reciclamiento constitutivo a partir de la membrana 

plasmática y tratamientos con la BFA inhiben la fosforilación de los PIN. La diferencia 

entre los reguladores D6PK y los PIN se basa en que los primeros son internalizados 

rápidamente después del tratamiento con BFA y los últimos responden más lentamente 

(Barbosa et al., 2014; Weller et al., 2017). 
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Por otro parte, la presencia de inhibidores de fosfatasa que retrasan la 

desfosforilación de los PIN, llevo a la identificación de una proteína con la capacidad de 

regular la polaridad de PIN (PP2A, por sus siglas en inglés protein phophatase 2A), 

especialmente una mutante de la subunidad regulatoria A de la proteína fosfatasa 2A 

(PP2AA1) incrementó la sensibilidad al inhibidor de auxinas NPA (Garbers et al., 1996). 

La fosfatasa PP2AA antagoniza a la cinasa PID y mantiene la polaridad basal de PIN1, 

PIN2 y PIN4, de manera que la fosforilación por PID promueve la localización apical de 

PIN y la desfosforilación mediada por PP2AA lleva a la polaridad basal para regular los 

procesos dependientes del transporte de auxinas (Fig. 5; Barbosa et al., 2018). De 

acuerdo con esta información, es importante mencionar que la inhibición de GNOM por 

el tratamiento con BFA en plantas 35S::PID o mutantes pp2a (en los que PIN1 se localiza 

en el polo apical de las células del haz vascular y no en el lado basal, como es normal) 

no indujo la acumulación de PIN1 en los endosomas, lo que sugiere que la localización 

apical de los PIN es independiente de GNOM (Kleine-Vehn et al., 2009). 

Función de las proteínas PIN 

La localización de los PIN permite la generación de vías de flujo de auxinas 

cruciales en la formación de los órganos y en la respuesta gravitrópica de la raíz. En la 

raíz primaria, el flujo de auxinas hacia la punta de la raíz (flujo acropétalo) es controlado 

por PIN1, PIN3 y PIN7 distribuidos en el haz vascular, PIN2 en el córtex y PIN4 en las 

células iniciales de la vasculatura. PIN4 también se localiza en el resto de las células 

iniciales y en el QC. En la columnela, PIN3 y PIN7 dirigen el flujo basipétalo hacia los 

tejidos de la raíz a través de las proteínas PIN2 ubicadas en la epidermis y PIN1 

localizado tanto de manera basal como en el dominio interno lateral de la endodermis y 

en el periciclo, permite la recirculación de las auxinas (Friml et al., 2002; Blilou et al., 

2005; Band et al., 2014). Esta disposición de los PIN establece un flujo de auxinas tipo 

fuente invertida que genera y mantiene una acumulación de auxinas adecuada en el QC, 

las células iniciales, la columnela y el protoxilema (Fig. 6). Estudios donde la expresión 

ectópica de algunos genes PIN complementan a las mutantes pin, exhiben su 

redundancia funcional (Blilou et al., 2005). La formación de nuevos órganos como las 

raíces laterales, requiere una elevada respuesta a auxinas en el periciclo y 

posteriormente, una concentración gradual hacia la zona apical, mediada por los 
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transportadores PIN, ya que en las mutantes pin se altera la frecuencia en la que se 

forman las raíces laterales, su desarrollo o incluso no se generan dichos órganos 

(Benková et al., 2003; Dubrovsky et al., 2008). 

 

Figura 6. Transporte polar de auxinas, localización y actividad de los PIN en la raíz. 
a) Las flechas indican el flujo y reflujo de auxinas que mantiene la acumulación adecuada 
de auxinas en la punta de la raíz. El esquema de la derecha ilustra la localización apical 
y basal de los transportadores. b) Expresión de PIN1:GFP y PIN3:GFP en el desarrollo 
de las raíces laterales en plantas transgénicas de Arabidopsis thaliana. (Adaptado de 
Armegot et al., 2016).  

 

En general, los PIN cambian dinámicamente su localización en respuesta a las 

señales ambientales y remodelan la estructura de la planta, sin embargo, cada miembro 

está involucrado en procesos específicos tanto en el sistema radicular como en el aéreo. 

PIN1 participa en el movimiento acropétalo de las auxinas en la raíz, la iniciación de 

órganos, la formación de hojas, las respuestas gravitrópicas y el desarrollo vascular del 

follaje (Okada et al., 1991; Friml, 2003; Blilou et al., 2005). PIN2, participa en el transporte 
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basipétalo y el gravitropismo (Müller et al., 1998; Blilou et al., 2005; Rahman et al., 2010). 

PIN3 interviene en la formación de la raíz lateral en las primeras etapas, la formación y 

el mantenimiento del gancho apical, así como las respuestas gravitrópicas y fototrópicas 

(Chen et al., 2015; Rakusová et al., 2016). De manera similar a PIN3, PIN4 también tiene 

un papel en la respuesta fototrópica y el desarrollo del gancho apical, además facilita la 

formación de los gradientes de auxinas que regulan el crecimiento de la raíz (Friml et al., 

2002) y PIN7 actúa como un mediador de la respuesta gravitrópica y controla 

negativamente el crecimiento radial de las raíces (Rosquete et al., 2018). 

 

4.2.1.3. Inhibición del TPA 

En gran parte el conocimiento sobre el movimiento de las auxinas se debe al 

empleo de inhibidores del transporte de auxinas. Existen compuestos de distintos 

orígenes que pueden afectar la actividad de los transportadores de auxinas: los 

compuestos endógenos, los de origen no vegetal y los sintéticos (Klíma et al., 2016). Una 

característica de los inhibidores es que actúan a diferentes niveles, desde la regulación 

de la expresión del gen que codifica un transportador particular, hasta su traducción, el 

tráfico a la membrana plasmática, su estabilidad en la membrana y la inhibición directa 

e indirecta de la actividad de las proteínas en la membrana. 

Inhibidores endógenos  

Entre los compuestos endógenos, los flavonoides modulan el transporte de 

auxinas uniéndose a una proteína de unión a NPA. Reportes indican que la función del 

transportador ABCB1 se ve afectado, así como la transcripción y localización de algunos 

miembros de la familia PIN (Bailly et al., 2008). En una mutante deficiente en la 

producción de flavonoides transparent testa4 (tt4) se incrementa el transporte basipétalo, 

lo que confirma la función inhibitoria de los flavonoides en el TPA (Buer y Muday, 2004). 

Inhibidores sintéticos 

Por otra parte, los inhibidores farmacológicos interfieren con la actividad de los 

transportadores tanto de influjo como de eflujo localizados en la membrana plasmática. 

El ácido 1-naftoxiacético (1-NOA, por sus siglas en inglés 1-Naphthoxyacetic acid) y otros 

compuestos con similitud estructural con la auxina sintética 2,4-D pueden inhibir a las 
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proteínas de influjo de auxinas. Las plantas tratadas con 1-NOA presentan un fenotipo 

agravitrópico semejante al de la mutante aux1 (Parry et al., 2001). 

Las fitotropinas son otro grupo de compuestos sintéticos que inhiben el TPA, el 

crecimiento de la raíz y alteran el gravitropismo de manera dosis dependiente. La 

fitotropina canónica NPA ha sido utilizada por décadas, sin embargo, su mecanismo de 

acción aún no se comprende a cabalidad, aunque se han encontrado posibles proteínas 

de unión ubicadas en la membrana plasmática. Bailly y col. (2008), mostraron la conexión 

funcional del NPA a la proteína tipo inmunofilina twisteddwarf-1 (TWD1) como un 

interactor de los transportadores ABCB1 y ABCB19. El NPA se une tanto a TWD1 como 

a ABCB1 evitando su interacción proteína-proteína, lo que provoca la disminución en el 

eflujo de auxinas. Además, concentraciones altas de NPA fenocopian el fenotipo de la 

mutante pin1, sugiriendo un vínculo con las proteínas PIN. 

El 2,3,4 ácido triiodobenzoico (TIBA) afecta el arreglo del citoesqueleto, 

estabilizando los filamentos de actina, lo que induce la alteración del tráfico de los 

transportadores de auxinas PIN1 y AUX1 (Dhonukshe et al., 2008). 

Inhibidores de origen no vegetal 

El compuesto representativo de este grupo es la BFA, un aislado del hongo 

Penicillum brefeldianum. Como se detalló anteriormente, los tratamientos con BFA 

resultan en la retención de las proteínas PIN1 y PIN2 en los compartimientos 

endosomales evitando su localización en la membrana plasmática. En las raíces de A. 

thaliana la BFA inhibe la orientación de los PIN hacia la membrana basal, alterando el 

flujo y la dirección de las auxinas (Kleine-Vehn et al., 2008a). Los transportadores ABCB 

también presentan sensibilidad a la toxina BFA, ABCB1 se acumula en compartimientos 

BFA y ABCB19 es retenida en la membrana plasmática, indicando diferentes vías de 

tráfico para ABCB1 y ABCB19 (Kleine-Vehn et al., 2006).  

 

4.2.1.4. Señalización de las auxinas 

Como se mencionó, las auxinas ingresan a la célula a través de los 

transportadores y regulan la transcripción de genes de respuesta a auxinas a través de 

una vía de señalización que involucra el complejo receptor SCFTIR1/AFB (SCF [(SKP, 

CULLIN, F-BOX), TIR1/AFB (TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1/AUXIN-
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RELATED F-BOX PROTEINS), los represores transcripcionales AUX/IAA 

(AUXIN/INDOLE-3- ACETIC ACID) y los factores de respuesta a auxinas ARF (AUXIN 

RESPONSE FACTORS (Salehin et al., 2015; Leyser, 2018). Las mutantes individuales 

de la familia de genes TIR1/AFB presentan alteraciones fenotípicas discretas, debido a 

que son parcialmente redundantes y funcionan en diferentes tejidos, tir1 es resistente a 

las auxinas y la raíz es ligeramente más corta que las plantas normales (Ruegger et al., 

1998). No obstante, la mutante triple tir1 afb2 afb3 exhibe defectos drásticos en el 

crecimiento y presenta raíces agravitrópicas (Dharmasiri et al., 2005b).  

 En concentraciones bajas de auxinas los factores Aux-IAA se unen a los ARF 

reprimiendo su actividad, adicionalmente reclutan a los correpresores TOPLESS (TPL), 

que a su vez reclutan deacetilasas que mantienen la cromatina en una configuración 

represiva (Chandler, 2016). Las auxinas actúan como un pegamento molecular que une 

el complejo receptor SCFTIR1/AFB con los represores Aux-IAA, el primero es una 

ubiquitina ligasa E3 que degrada a los últimos, de manera que las auxinas promueven la 

degradación de los represores Aux-IAA, lo que resulta en la activación de los ARF y el 

subsecuente inicio de la transcripción de los genes de respuesta a auxinas (Salehin et 

al, 2015; Leyser, 2018). 

Los genes de respuesta a auxinas se agrupan en tres familias: AUX/IAA, Gretchen 

Hagen-3 (GH3) y Small Auxin-up Regulated RNA (SAURs). Las proteínas codificadas 

por los genes AUX/IAA interaccionan con los ARF y por lo tanto actúan como inhibidores 

transcripcionales. Un ejemplo de la función de dichas proteínas en la organogénesis de 

la raíz, es el módulo SOLITARY ROOT (SLR)/IAA14-ARF7-ARF19, en el cual una 

mutación que cambia a un aminoácido en la secuencia de la proteína bloquea la 

degradación de SLR1, lo que causa la inhibición de la formación de las raíces laterales 

(Kim y Lee, 2013). La familia de genes GH3 participa en la homeostasis hormonal 

mediante la conjugación de aminoácidos con las formas libres del ácido indol-3-acético 

(AIA), ácido jasmónico y ácido salicílico (Park et al., 2007b). Los genes SAUR codifican 

proteínas involucradas en la expansión de las células, como SAUR41 que se expresa en 

el centro quiescente y la célula inicial córtex/endodermis en el meristemo de la raíz (Kong 

et al., 2013; Qiu et al., 2013). 
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4.3. Movimientos de las raíces 

A pesar de la naturaleza sésil de las plantas, los órganos están en continuo 

crecimiento para percibir y responder al ambiente. Este movimiento ha sido objeto de 

estudio desde hace siglos, pero fue hasta la segunda mitad del siglo XIX que Charles 

Darwin sentó las bases para el estudio de los movimientos de los diferentes órganos en 

respuesta a estímulos externos como la gravedad y la luz (Darwin y Darwin, 1880). A 

este tipo de movimientos, se le conocen como tropismos. Los tropismos son respuestas 

impulsadas por el crecimiento de los órganos que se orientan en la dirección a un 

estímulo ambiental y son clasificados como positivos y negativos, de acuerdo con su 

crecimiento hacia o lejos del estímulo direccional (Meroz et al., 2019; Muthert et al., 

2020). Entre los tropismos más estudiados se encuentran el gravitropismo, el 

fototropismo, el hidrotropismo, el tigmotropismo y el halotropismo. 

En la raíz, las respuestas trópicas se generan por el crecimiento diferencial de los 

tejidos en zonas específicas, ya que las diferentes zonas que componen la raíz 

responden a determinadas señales ambientales (Fig.7; Muthert et al., 2020). Para ajustar 

su crecimiento en respuestas a la luz y a la gravedad están involucrados cambios en los 

gradientes de las auxinas. No obstante, también otras fitohormonas y mecanismos están 

involucrados en los tropismos, como veremos a continuación. 

 

4.3.1. Gravitropismo 

Una de las mayores contribuciones en la colonización de la tierra por las plantas 

fue la evolución eficiente de la respuesta gravitrópica de la raíz, que les permitió crecer 

en profundidad en el suelo para proporcionar un mejor anclaje y aprovechar los recursos 

del entorno (Rakusova et al., 2015). Todos los órganos de las plantas perciben el 

estímulo gravitacional, aunque difieren en la respuesta de crecimiento, las raíces orientan 

su crecimiento en dirección del vector de la gravedad (gravitropismo positivo) y en la 

parte aérea, el crecimiento es opuesto al vector de la gravedad (gravitropismo negativo; 

Vandenbrink y Kiss, 2016).  
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Figura 7. Regiones de detección y respuesta a los estímulos ambientales en la 
punta de la raíz de Arabidopsis thaliana. En la mayoría de los tropismos, se detectan 
los estímulos ambientales en la cofia de la raíz y se desencadena un crecimiento 
diferencial en la zona de elongación, excepto en el hidrotropismo (Muthert et al., 2010). 

 

En general, el mecanismo de respuesta gravitrópica consta de tres etapas: 1) la 

detección de la gravedad en las células especializadas, 2) la transducción de la señal 

bioquímica a partir de las células de percepción hacia la zona de elongación y, 3) el 

crecimiento diferencial para orientar la dirección del crecimiento en función del vector de 

la gravedad (Fig. 8; Singh et al., 2017).  

 

 

Percepción de la gravedad  

Para explicar cómo las plantas perciben la gravedad, la hipótesis de los estatolitos 

de almidón ha sido la más aceptada, a través de diversos enfoques experimentales en 
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varias especies vegetales (Kiss et al., 1996; Morita, 2010). En las raíces el mecanismo 

primario de percepción de la gravedad ocurre en la cofia de la raíz, específicamente en 

las capas celulares S1 y S2 de la columnela. Estas células contienen plastidios de alta 

densidad que contienen almidón conocidos como amiloplastos, los cuales al 

sedimentarse con relación al vector de la gravedad y reorientan la dirección del 

crecimiento de la raíz, actúan como sensores que modifican la dirección de crecimiento 

(Fig. 8a). Morita (2010), observó que en la mutante fosfoglucomutasa (pgm), la cual 

carece de una enzima que participa en la síntesis de almidón se redujo la respuesta a la 

gravedad. Además, la eliminación de las células de la columela con láser y las mutantes 

que carecen de amiloplastos también exhiben una respuesta gravitrópica reducida, lo 

que sugiere una función importante en esta zona (Singh et al., 2017). Sin embargo, hay 

evidencia de otro punto de detección de la gravedad o gravitropismo secundario, ubicado 

en la zona de elongación, aunque la contribución de este sitio ha sido menos estudiado 

(Su et al., 2017). 

Señales que inducen la respuesta gravitrópica 

Cuando se reorienta la dirección de crecimiento de la raíz, los amiloplastos de las 

células de la columnela se reposicionan por sedimentación hacia el fondo de la célula, 

generando una señal física que posteriormente se convierte en una señal química y 

conduce el transporte de auxinas hacia el lado inferior de la raíz, redirigiendo su 

crecimiento hacia el vector de la gravedad (Fig. 8b-d; Nakamura et al., 2019).  

Algunos modelos propuestos para la percepción de la gravedad sugieren que los 

amiloplastos sedimentados entran en contacto con el citoesqueleto, lo que interrumpe su 

dirección. Además, se crea presión sobre el retículo endoplasmático y la membrana 

celular, estimulando la liberación de Ca2+ para iniciar la transducción de la señal, la cual 

modifica la dirección del transporte de auxinas creando un gradiente asimétrico en la 

raíz, desde la cofia hasta la zona de elongación (Baldwin et al., 2013; Singh et al., 2017). 

Se ha propuesto que las proteínas AUX1/LAX y PIN son las encargadas de mover a las 

auxinas en la zona de percepción de la gravedad y de crear un gradiente por su 

redistribución (Band et al., 2014). La mutante de Arabidopsis aux1 muestra un transporte 

deficiente de auxinas a partir del follaje a la punta de la raíz, provocando una reducción 

en la respuesta gravitrópica. Monshausen y col. (2011), mediante el empleo de sensores 
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de pH fluorescentes, observaron que en la superficie inferior de las raíces 

graviestimuladas incrementó el pH, pero no en las mutantes aux1. Esto resalta la 

relevancia de AUX1 en el gravitropismo de la raíz, debido a que un incremento en el pH 

resulta en más auxinas en su forma aniónica AIA‾ que son impermeables y, por lo tanto, 

requieren AUX1 para ingresar a la célula. 

Por otra parte, las proteínas PIN median el cambio en el flujo de auxinas en las 

raíces reorientadas. PIN3 y PIN7 se relocalizan en el lado inferior de las células de la 

columnela, redirigiendo el flujo de auxinas hacia la parte inferior (Fig. 8d; Kleine- Vehn 

et al., 2010; Nakamura et al., 2019). La expresión de las proteínas PIN depende de la 

concentración de auxinas, en este contexto, el incremento de auxinas induce la expresión 

y localización asimétrica de PIN2 contribuyendo en el flujo de auxinas hacia la zona de 

elongación. Su participación en la respuesta gravitrópica se demostró por el hecho de 

que la mutante pin2 es agravitrópica y la redistribución de auxinas se bloquea 

(Adamowski y Friml, 2015; Singh et al., 2017). Estos cambios en la localización polar de 

los PIN ocurren rápidamente a través del tráfico intracelular. Así que la relocalización de 

PIN3 depende de GNOM, y como se mencionó, los tratamientos con BFA inhiben la 

actividad de GNOM, lo que lleva a la inhibición del tráfico de PIN3 al quedar atrapado en 

compartimientos intracelulares (Kleine-Vehn et al., 2010).  

 

4.3.2. Fototropismo 

Para percibir una mayor cantidad de luz y optimizar el proceso de fotosíntesis, los 

follajes manifiestan fototropismo positivo, mientras que las raíces muestran fototropismo 

negativo (Goyal et al., 2013; Liscum et al., 2014). Aunque las raíces se localicen bajo el 

suelo pueden exponerse y responder al estímulo de la luz (Lee et al., 2016).  

Las fototropinas son los fotorreceptores primarios, en Arabidopsis se encuentran 

dos de estas proteínas en las membranas plasmáticas: PHOT1 y PHOT2. PHOT1 se 

localiza en los tejidos internos de la zona de elongación de la raíz, donde media el 

fototropismo en respuesta a la luz azul (Liscum et al., 2014; Harmer y Brooks, 2018). 

Este estímulo induce la autofosforilación de PHOT1, que a su vez desfosforila a otra 

proteína esencial para el fototropismo NON-PHOTOTROPIC HYPOCOTYL 3 (NPH3), 

donde esta última, actúa como un punto de interacción entre la señal gravitrópica y  
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Figura 8. Respuesta gravitrópica en la punta de la raíz. a) El flujo de auxinas y la 
localización de PIN2 y PIN3, a la izquierda se muestra la sedimentación de los 
amiloplastos en las células de la columnela antes de la graviestimulación. b) La 
reorientación de la punta de raíz provoca la sedimentación de los amiloplastos hacia el 
nuevo vector de gravedad, lo que modifica la localización de los transportadores PIN 
mediante el tráfico vesicular y se redirecciona el flujo de auxinas hacia el lado inferior de 
la raíz. c) El incremento en el flujo de auxinas en el lado inferior de la raíz, promueve la 
localización de PIN2 en la membrana plasmática, lo que induce la distribución asimétrica 
de auxinas. d) Crecimiento direccional de la raíz hacia el vector de gravedad (Modificado 
de Armegot et al., 2016). 

 

fototrópica, al influir en la redistribución de PIN2, que desencadena la reorientación de la 

raíz (Wan et al., 2012). Al reorientarse la dirección de crecimiento de la raíz también se 

activa la respuesta gravitrópica (Kimura et al., 2018). Es necesario enfatizar que en el 

follaje, especialmente en los hipocótilos ocurre la formación de un gradiente lateral de 
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auxinas que resulta en el crecimiento diferencial de los lados sombreados e iluminados 

de estos órganos. 

 

4.3.3. Hidrotropismo 

El crecimiento direccional de la raíz hacia el agua, referido como hidrotropismo, 

fue descrito por Von Sachs (1887). Para determinar la región de la raíz que detecta el 

agua, se han implementado ensayos con Arabidopsis. Miyazawa y col. (2009), 

determinaron que las células de la zona de elongación influyen en la curvatura 

hidrotrópica, mientras que en un estudio reciente se observó que la eliminación de las 

células tanto del meristemo como de la columnela no afecta el hidrotropismo, por lo que 

la zona de elongación realiza una función dual durante dicho estímulo (Detrich et al., 

2018). Los tratamientos con bajas concentraciones de ácido abscísico (ABA) promueven 

tanto la división celular como la expansión (Dietrich et al., 2018).  

 

4.3.4. Tigmotropismo 

El crecimiento de la raíz puede interrumpirse cuando la raíz encuentra un 

obstáculo como piedras, otras raíces e incluso capas o zonas del suelo más duras. En 

esta situación, la raíz reorienta su crecimiento para evadir, rodear o cruzar los obstáculos. 

La cofia es el primer sitio en percibir el obstáculo, y posteriormente se producen una serie 

de curvaturas: la primera ocurre en el extremo basal de la zona de elongación, seguida 

de una flexión en la zona de transición, en dirección opuesta a la primera. Durante la 

reorientación del crecimiento de la raíz para evadir el obstáculo, la cofia percibe la 

superficie proporcionando información táctil (Massa y Gilroy, 2003; Muthert et al., 2020), 

proceso que implica un aumento en los niveles de Ca2+ y la distribución asimétrica de las 

auxinas en el lado cóncavo de la raíz (Monshausen et al., 2009; Lee et al., 2020). 

 

4.3.5. Halotropismo  

En las zonas de suelo con concentraciones elevadas de sal (NaCl), las raíces 

cambian su dirección de crecimiento. En la mayoría de las especies, las raíces crecen 

lejos de los gradientes de NaCl (halotropismo negativo). A pesar del estrés al que se 

someten en condiciones salinas, algunas especies de plantas presentan halotropismo 
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positivo (Shelef et al., 2010). Para que se lleve a cabo una respuesta halotrópica, se tiene 

que atenuar el gravitropismo, posiblemente a través de la degradación de los 

amiloplastos de la columnela (Sun et al., 2008).  

Varios reportes indican que el estrés salino altera el tráfico de PIN2. En la punta 

de la raíz, se induce la endocitosis dependiente de clatrina de PIN2, dicho incremento en 

la internalización disminuye la abundancia del transportador en la membrana plasmática, 

lo que ocurre de manera asimétrica en el lado de la raíz expuesta a un gradiente de NaCl, 

causando un flujo diferencial de auxinas que induce la flexión halotrópica. Además de 

PIN2, AUX1 muestra un patrón de expresión asimétrico y también se incrementan los 

niveles de PIN1 (Galvan-Ampudia et al., 2013; van de Berg et al., 2016). Otra vía 

propuesta en respuesta a gradientes de concentración de NaCl es dependiente de la 

proteína SALT OVERLY SENSITIVE (SOS). Las mutantes sos1-1, sos2-1 y sos3-1 

mostraron un crecimiento agravitrópico comparado con las plantas de tipo silvestre. 

Particularmente, la mutante sos1-1 exhibió baja degradación de los amiloplastos y no 

presentó disminución en los niveles de PIN2 como se observa con las plantas silvestres 

(Sun et al., 2008).  

 

4.4. Rizobacterias Promotoras del Crecimiento vegetal 

La respuesta de las raíces a los estímulos ambientales impacta en la expresión 

de los genes, lo que conduce al cambio en la dirección del crecimiento, la modificación 

de la longitud de la raíz primaria y la frecuencia en la formación de nuevos órganos. Una 

de estas condiciones ambientales son las PGPR, bacterias de vida libre que colonizan 

las raíces y mediante diferentes estrategias contribuyen al crecimiento vegetal. La 

concentración de las PGPR es mayor en la zona del suelo que rodea a las raíces 

(rizósfera), puesto que los exudados radiculares y las células que se desprenden de la 

raíz, son una fuente de carbono y nutrientes que funcionan como atrayentes paras las 

bacterias, mientras que las PGPR estimulan el crecimiento vegetal a través de la 

adquisición de nutrientes del suelo, la producción de fitohormonas, además le confieren 

a las plantas protección frente a fitopatógenos y condiciones de estrés (Fig. 9; Vejan et 

al., 2016; Backer et al., 2018; Etesami et al., 2019).  
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4.4.1. Adquisición de nutrientes  

Las PGPR contribuyen en la disponibilidad de los nutrientes para las plantas, a 

través de diferentes mecanismos que incluyen la fijación de nitrógeno, solubilización de 

fósforo, y la producción de sideróforos.  

Fijación de nitrógeno 

El nitrógeno es el elemento más abundante en la atmosfera, representa el 78% y 

forma parte de estructuras esenciales para la vida, como los ácidos nucleicos y las 

proteínas, sin embargo, los productores primarios no pueden utilizarlo. Para que las 

plantas puedan asimilarlo necesita ser convertido en formas asequibles, y los 

microorganismos como las PGPR, mediante el complejo enzimático nitrogenasa, 

convierten el nitrógeno gaseoso (N2) en amonio (NH4+), proceso conocido como fijación 

biológica del nitrógeno (Backer et al., 2018). Géneros como Zoarcus, Burkholderia, 

Gluconacetobacter, Diazotrophicus, Azotobacter y Azospirillum proveen nitrógeno a las 

plantas. Sin embargo, algunas bacterias no tienen la capacidad de fijar nitrógeno y para 

compensar esta propiedad, aumentan la eficiencia del uso de N incrementando el tamaño 

del sistema radicular o activando mecanismos moleculares para su captación 

(Bhattacharyya y Jha, 2012).  

Solubilización de fósforo 

Después del nitrógeno, el fósforo es el elemento más limitante para las plantas, 

debido a que participa en los procesos vitales: fotosíntesis, síntesis de macromoléculas, 

transducción de señales y respiración, por mencionar algunos. El mayor porcentaje se 

encuentra en formas orgánicas e inorgánicas insolubles. Algunos géneros de bacterias 

como Bacillus, Pseudomonas y Azotobacter, poseen la capacidad de solubilizar los 

fosfatos a través de la producción de ácidos orgánicos (citrato, acetato, succinato y 

gluconato) y fosfatasas para que el fósforo pueda ser utilizado por las plantas (Ahemad 

y Kibret, 2014; Gupta et al., 2015). 
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Figura 9. Interacción planta-bacteria. Las raíces liberan fuentes de carbono y 
moléculas de señalización, ejerciendo un efecto atrayente para las bacterias. Estas 
últimas, mediante diferentes estrategias promueven el crecimiento, la nutrición y la salud 
vegetal. La arquitectura del sistema radicular se modifica en respuesta a la interacción 
con rizobacterias benéficas. 

 

Producción de sideróforos  

El hierro (Fe) es el cuarto elemento más abundante en el suelo, se encuentra 

principalmente en forma de óxidos de Fe3+. Para que las plantas puedan asimilarlo, estás 

utilizan varios mecanismos, entre los que destaca la quelación. Las raíces liberan 

moléculas de bajo peso molecular o sideróforos quelantes del hierro, y de esta manera 

puede ser adquirido por las células de la raíz (Ma, 2005). Las rizobacterias también 

producen sideróforos e incluso con mayor eficiencia que las plantas, además 

antagonizan algunas especies de hongos fitopatógenos al secuestrar el hierro, limitando 

su disponibilidad en la rizosfera (Arora et al., 2013; Gupta et al., 2015). 
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4.4.2. Efecto bio-estimulante a través de la producción de fitohormonas  

Las PGPR influyen en el crecimiento y desarrollo de las plantas a través de la 

producción de fitohormonas como auxinas, etileno, citocininas y giberelinas. El 

incremento en los niveles de los fitorreguladores afecta los procesos de división y 

expansión celular en el sistema radicular, por lo que se modifica su crecimiento, además 

participan en respuesta a condiciones de estrés.  

Producción de auxinas  

De acuerdo con Patten y Glick (2002), alrededor del 80% de las rizobacterias 

sintetizan AIA. Al igual que en las plantas, el principal precursor para la biosíntesis de 

AIA en las PGPR es el triptófano, que se convierte en AIA a través de la ruta biosintética 

del ácido indol pirúvico. Las auxinas actúan como moléculas señal en el establecimiento 

de las interacciones planta-rizobacteria. No obstante, la función principal de esta 

fitohormona es promover el crecimiento vegetal, ya que están relacionadas con un mejor 

desarrollo del sistema radicular y un incremento en la producción de biomasa. Además, 

actúan en respuestas adaptativas, debido a que una actividad auxínica alta ayuda a 

mantener el crecimiento de la raíz bajo condiciones de estrés salino (Postma y Lynch, 

2011). La producción de auxinas no se limita a especies benéficas, bacterias patogénicas 

también las sintetizan, por una vía sintética distinta, donde el triptófano es convertido a 

indol-3-acetamida y posteriormente a AIA (Bulgarelli et al., 2013). 

Producción de ACC desaminasa 

Normalmente, el etileno participa en los procesos de senescencia y abscisión 

relacionados con el agobio ambiental, y es sintetizado a partir del 1-aminociclopropano-

1-carboxilico (ACC). Niveles elevados de esta fitohormona repercuten de manera 

negativa en el crecimiento de la raíz, afectando procesos como la absorción de agua y 

nutrientes. Algunas PGPR tiene la capacidad de controlar la acumulación de etileno, 

debido a que producen la enzima ACC desaminasa. El blanco de estas enzimas es el 

precursor ACC, degradándolo en α-cetobutirato y amonio (Glick, 2014; Vejan et al., 

2016). Entre los géneros de rizobacterias que destacan con actividad ACC desaminasa 

y, por lo tanto, confieren resistencia a las plantas en condiciones de estrés son 

Azopirillum, Bacillus, Achromobacter, Enterobacter, Pseudomonas y Rhizobium (Kang et 

al., 2010).  
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Citocininas y giberelinas 

Varias especies de PGPR tienen la capacidad de producir tanto citocininas como 

giberelinas o solo una de estas fitohormonas, sin embargo, todavía no se comprenden 

los mecanismos de biosíntesis de dichas fitohormonas (Gupta et al., 2015). Respecto a 

los beneficios en la planta, se sabe que las giberelinas influyen en el crecimiento de los 

brotes (Jha y Saraf, 2015), en tanto que, las citocininas estimulan la producción de 

exudados radiculares (Ruzzi y Aroca, 2015). 

 

4.4.3. Actividad de bio-control 

El uso excesivo de pesticidas para tratar las enfermedades de las plantas ha 

llevado a que los fitopatógenos desarrollen resistencia y a la alteración de los 

ecosistemas. Para contrarrestar este fenómeno, el incremento en el uso de 

microorganismos con actividad de bio-control, es decir, con la capacidad de suprimir los 

organismos patógenos resulta apremiante. Géneros de rizobacterias como 

Pseudomonas y Bacillus son considerados potenciales agentes de biocontrol, debido a 

que confieren protección contra hongos fitopatógenos a través de diferentes mecanismos 

(Gouda et al., 2018).   

Compuestos antimicrobianos 

De acuerdo con varios reportes, la producción de antibióticos es el mecanismo 

más eficiente de las PGPR frente a los fitopatógenos. Los principales compuestos 

producidos por Pseudomonas son las fenazinas, tensinas, oomicina A, pirrolnitrina, 

cianuro de hidrogeno y los lipopéptidos cíclicos. Mientras que, otros géneros como 

Bacillus y Streptomices emiten kanamicina, oligomicina A y xantobacina (Compant et al., 

2005; Loper y Gross, 2007). La principal característica de estos compuestos es su amplio 

espectro antimicrobiano, ya que tienen propiedades, antibacterianas, antifúngicas, 

antivirales, antihelmínticas, citotóxicas, fitotóxicas, antioxidantes e incluso antitumorales 

(Gupta et al., 2015; Vejan et al., 2016). 

Resistencia sistémica inducida 

La resistencia sistémica inducida (ISR, por sus siglas en inglés Induced Systemic 

Resistance) es un sistema de defensa, que prepara y mejora la capacidad de respuesta 
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de las plantas frente al estrés biótico. La inoculación con algunas PGPR como 

Pseudomonas, Bacillus y Serratia, provee resistencia sistémica contra un amplio 

espectro de fitopatógenos como bacterias, hongos, virus y nematodos (Alvin et al., 2014). 

Compuestos individuales microbianos son reconocidos por receptores en la superficie de 

las células e inducen la ISR que, a su vez, involucra la señalización tanto de jasmónico 

como de etileno para que las plantas reaccionen de manera más rápida y eficaz (Pieterse 

et al., 2012).  

 

 4.4.4. Tolerancia a estrés abiótico 

Las condiciones de estrés ambientales como la salinidad, la sequía y la toxicidad 

por metales pesados son las principales limitantes para el crecimiento y la productividad 

de los cultivos. La reducción del 20% de las áreas de cultivo en el mundo, se debe a la 

salinización de los suelos. La limitación de agua o sequia afecta los principales procesos 

de las plantas (fotosíntesis, absorción de nutrientes, entre otros) y la acumulación de 

metales pesados en el ambiente, interfiere principalmente con la absorción de los 

nutrientes esenciales, limitando los procesos de desarrollo (Eteseami et al., 2019). Las 

PGPR reducen los efectos de estos estreses abióticos mediante algunos mecanismos 

ya mencionados, como la producción de fitohormonas y de la ACC desaminasa, el 

incremento en la disponibilidad de los nutrientes, y otros como la inducción de enzimas 

antioxidantes y la expresión de genes de resistencia a estrés, así como la producción de 

sustancias poliméricas extracelulares (Kumar et al., 2019).  

  

4.4.5. Influencia de las PGPR en el desarrollo del sistema radicular 

Hasta ahora la mayoría de los aislados bacterianos estudiados se ha visto afectan 

el crecimiento de la raíz primaria, incrementan el número y la longitud de las raíces 

laterales, y estimulan la elongación de los pelos radiculares (Chamam et al., 2013; 

Sukumar et al., 2013). Estas modificaciones mejoran la absorción de agua y nutrientes, 

por lo que el uso de las PGPR contribuye en prácticas agrícolas más sostenibles. 

Bacillus megaterium incrementa el número y la longitud de las raíces laterales en 

Arabidopsis thaliana (López-Bucio et al., 2007), los compuestos orgánicos volátiles 

liberados por las cepas bacterianas Bacillus subtilis GB03 (Zhang et al., 2007) y P. 
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fluorescens WCS417 reprimen el crecimiento de la raíz primaria y estimulan el desarrollo 

de las raíces laterales (Zamioudis et al., 2013), Azospirillum brasilense y Serratia 

marcescens incrementan la formación de raíces laterales en Triticum aestivum y 

Arabidopsis thaliana de manera dependiente de la densidad del inóculo (Spaepen et al., 

2007a; Shi et al., 2010). Phyllobacterium brassicacearum no afecta la longitud de la raíz 

primaria ni el número de raíces laterales, sin embargo, la velocidad de ramificación 

incrementa notablemente (Contesto et al., 2010).  

 

4.4.6. Influencia de las bacterias sobre la respuesta auxínica en la raíz  

Los cambios en la arquitectura radicular en respuesta a las interacciones con 

rizobacterias involucran las vías hormonales, las auxinas son clave en la regulación del 

desarrollo radicular, por lo que no resulta sorprendente que la respuesta auxínica se 

modifique. Phyllobacterium brassicacearum STM196 indujo la expresión del marcador 

de auxinas DR5:GUS, cuya expresión se restringe a la zona donde se concentran las 

auxinas en la punta de la raíz (Ulmasov et al.,1997; Casimiro et al., 2001). La respuesta 

se intensificó en una región más amplia de la punta de la raíz, así como en el haz vascular 

(Contesto et al., 2010). Experimentos con una mutante de Azospirillum brasilense 

designada como FAJ0009, la cual, está afectada en la capacidad de biosíntesis de 

auxinas (Costacurta et al., 1994), mostraron que el fenotipo de las plantas inoculadas 

con FAJ0009 fue similar a las plantas control, lo que sugiere que la capacidad de 

Azospirillum para alterar el sistema radicular, principalmente se atribuye a la producción 

de auxinas, además, Azospirillum incrementa la expresión de algunos genes de 

respuesta a auxinas en Arabidopsis (Spaepen et al., 2014). 

Pseudomonas fluorescens WCS417 induce la división celular en el meristemo 

como consecuencia de un incremento en la expresión de genes de respuesta a auxinas, 

como se observó con el reportero sintético DR5::vYFP (Laskowski et al., 2008) y la 

construcción pAUX1::AUX1-YFP (Swarup et al., 2001). Las plantas inoculadas con 

WCS417 mostraron una fuerte respuesta a auxinas y la acumulación de AUX::YFP 

aumentó en la membrana plasmática de las células de la cofia lateral de la raíz y la zona 

meristemática (Zamioudis et al., 2013). P. fluorescens no produce auxinas, por lo que 
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probablemente, podría producir compuestos con afinidad a los receptores de la familia 

TIR1, como en P. aeruginosa (Zamioudis et al., 2013; Ortiz-Castro et al., 2011). 

Bacillus megaterium UMCV1 reduce la división celular en la raíz primaria, al 

disminuir la respuesta a auxinas, lo cual fue evidenciado en plantas que expresan 

DR5::GUS; sin embargo se incrementó la expresión de este marcador en los primordios 

de las raíces laterales, lo que sugiere que la estimulación en el crecimiento de las raíces 

laterales podría estar mediada por una redistribución de auxinas (López-Bucio et al., 

2007). Los compuestos volátiles emitidos por Bacillus subtillis GB03 incrementaron la 

acumulación de auxinas en las raíces y en el follaje (Zhang et al., 2007). 

Phyllobacterium brassicacearum STM196 estimula la expresión de varias enzimas 

de la vía de biosíntesis de auxinas en el follaje de Arabidopsis, adicionalmente al efecto 

del aumento en la longitud de las raíces laterales, participa el transporte de auxinas, ya 

que en una mutante afectada en el transporte de influjo de auxinas aux1-100 de 

Arabidopsis no mostró dicho fenotipo. También en la señalización de auxinas la cepa 

STM196 reduce los niveles de expresión de los genes TIR1 y IAA7 en la raíz de 

Arabidopsis (Contesto et al., 2010). Spaepen y col. (2014), mediante un microarreglo 

analizaron la expresión de genes de Arabidopsis inoculadas con una cepa silvestre 

(Sp245) y una mutante (FAJ0009) de Azospirillum brasilense, donde observaron que el 

número de genes expresados en la raíz aumentaba con el tiempo de muestreo, y que la 

cepa silvestre produjo una respuesta mayor que la cepa mutante. Además, la inoculación 

con Azospirillum brasilense Sp245 provocó una respuesta más amplia comparada con la 

aplicación exógena de auxinas, por lo que la expresión de genes en plantas inoculadas 

con Sp245 tiene un efecto adicional a la producción de auxinas bacterianas en la 

expresión génica de la planta, y si bien se activa la expresión de genes de otras vías 

hormonales, también incrementa la expresión de genes de respuesta a auxinas. 

 

4.4.7. La “Poza salada” del desierto de Chihuahua  

En el desierto de Chihuahua se localiza un sistema de pozos, marismas y 

manantiales rodeados de áreas extensas de sulfato de calcio (yeso). Sin duda el Valle 

de Cuatro Ciénegas es el más representativo y fascinante de esta región, con las 

características pozas de agua azul y las dunas de yeso. A pesar de las condiciones 
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ambientales extremas, donde impera un clima semiárido, carencia de minerales 

esenciales para la vida como el nitrógeno y el fosforo, y la recristalización del yeso 

provoca el endurecimiento del suelo e incluso forma costras duras en la superficie, una 

gran variedad de especies de animales, plantas y microorganismos sobreviven y 

proliferan en este ambiente (Romao y Escudero, 2005; Czaja et al., 2014).  

Dentro de esta área natural protegida también se localiza el Valle del Sobaco, 

específicamente al sureste del desierto en el estado de Coahuila, México (26° 10 54” N 

y 102° 42 24” W) (Fig. 10). En este valle se ubica la “Poza Salada”, cuyo nombre hace 

alusión a su alta concentración de sal. A pesar del suelo salino y el pH=8.61 varias 

especies vegetales como pastizales y matorrales o arbustos crecen en los alrededores 

de la poza. Resulta sorprendente que en este ambiente hostil se desarrollen las plantas. 

Sin embargo, el microbioma de la rizosfera de estas plantas puede tener gran influencia 

en el crecimiento y la resistencia a condiciones ambientales extremas. Como parte de un 

escrutinio en la rizosfera del pastizal (Distichlis spicata) se observó que los 

microrganismos benéficos obtenidos tienen la habilidad de resistir a altas 

concentraciones de sal y proveen beneficios a la planta, particularmente los aislados 

bacterianos Bacillus sp. y Pseudomonas lini promueven y confieren protección contra la 

salinidad (Palacio-Rodriguez et al., 2017). Los arbustos de mezquite (Prosopis sp.) son 

otra importante especie vegetal que crece cerca de la “Poza Salada” y además actúan 

como estabilizadores de las dunas de yeso, por lo que resultó de particular interés para 

nuestro grupo de trabajo estudiar su microbioma rizosférico. 
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Figura 10. Exploración microbiológica en la zona del Desierto Chihuahuense. a) 
Localización geográfica del sitio de muestreo en la “Poza Salada” en el Valle de Sobaco 
en Coahuila, México. b) Dunas de yeso en los valles de desierto de Chihuahua   c) 
Fotografías de la “Poza Salada” y los arbustos de Mezquites creciendo alrededor de la 
Poza.  
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5. JUSTIFICACIÓN 

El aislado bacteriano 5B1 proveniente de la “Poza salada” es una bacteria que 

influye en el crecimiento de la raíz, rasgo que podría ser importante para una co-

adaptación al ambiente. La distribución diferencial de auxinas afecta los tropismos y los 

procesos de organogénesis vegetal, por lo que evaluar la participación del transporte de 

auxinas en la interacción entre 5B1 y Arabidopsis thaliana nos ayudaría a entender la 

contribución del microbioma sobre el comportamiento de la raíz en ambientes extremos. 

6. HIPÓTESIS 

El aislado bacteriano 5B1 influye en la dirección del crecimiento y la arquitectura de la 

raíz de Arabidopsis thaliana a través de cambios en la distribución de auxinas. 

7. OBJETIVOS 

7.1. Objetivo general 
 

Determinar la participación del transporte de auxinas en el crecimiento direccional 

de la raíz de Arabidopsis thaliana en interacción con la cepa 5B1. 

 

7.2. Objetivos específicos 

 

1. Caracterizar la posición taxonómica de la cepa 5B1. 

2. Evaluar la redistribución de auxinas en la raíz de Arabidopsis thaliana en 

interacción con la cepa 5B1. 

3. Determinar los cambios en la respuesta auxinas en plántulas de Arabidopsis 

inoculadas con la cepa 5B1. 

4. Analizar la participación de los transportadores de auxinas en la raíz en 

interacción con la cepa 5B1. 
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Figure S1. Phenotype of Arabidopsis thaliana seedlings co-inoculated with Achromobacter sp. 5B1. 
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Figure S2. Effects of Achromobacter sp. 5B1 on growth and root architecture of Arabidopsis thaliana 

seedlings grown in divided Petri plates. 
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Figure S3. Influence of Achromobacter sp. 5B1 co-cultivated in the front of the primary root in growth and 

root system architecture. 
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Figure S4. Development of the lateral root primordia (LRP) and lateral roots (RL) in Arabidopsis plants co-

inoculated with Achromobacter sp. 5B1. 
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Figure S5. Effect of brefeldin A (BFA) on roots of Arabidopsis thaliana co-cultivated with Achromobacter 

sp. 5B1. 
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Figure S6. Expression pattern of PIN transporters in primary root tips of plants co-cultivated or not with 

Achromobacter sp. 5B1 and treated with brefeldin A. 
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Figure S7. Achromobacter sp. 5B1 on growth of Arabidopsis WT and tir1afb2afb3 primary roots. 
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Figure S8. Effects of salt on root architecture and biomass production in Arabidopsis thaliana seedlings. 
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8.3. Capítulo III 
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9. DISCUSIÓN 

Las rizobacterias contribuyen en el crecimiento y la productividad de los cultivos 

sin afectar la fertilidad de los suelos, particularmente las especies de bacterias aisladas 

a partir de ambientes extremos exhiben efectos promisorios en cultivos en condiciones 

adversas. Sin embargo, antes de la formulación de bioinoculantes, es necesario entender 

los procesos que ocurren durante la interacción planta-bacteria, como los cambios en el 

crecimiento de los órganos y los mecanismos moleculares implicados en la interacción. 

Hasta ahora, la mayoría de las rizobacterias reportadas inhiben el crecimiento de la raíz 

primaria y promueven la formación de raíces laterales a través de alteraciones en las 

respuestas hormonales, lo que incrementa su capacidad de exploración y adquisición de 

nutrientes (Lopez-Bucio et al., 2007, Sukumar et al., 2013; Spaepen et al., 2014). 

En el presente trabajo se caracterizó el efecto de Achromobacter sp. 5B1 en el 

crecimiento y la arquitectura de la raíz de Arabidopsis thaliana bajo diferentes 

condiciones de crecimiento: in vitro y en suelo. Sorpresivamente, la acumulación de 

biomasa en la planta correlacionó con los movimientos gráciles de la raíz causados por 

la redistribución de auxinas. Hasta donde sabemos, este trabajo es el primer reporte de 

una especie del género Achromobacter con propiedades bioestimulantes en el desarrollo 

de la raíz. Anteriormente se había descrito en este microorganismo otras propiedades 

como la fijación de nitrógeno, solubilización de fósforo y producción de auxinas para este 

género, por lo que se abren posibles aplicaciones en la agricultura (Bertrand et al., 2000; 

Jha y Kumar, 2009).  

Achromobacter sp. 5B1 tiene la capacidad de promover el crecimiento mediante 

cambios en el comportamiento de la raíz que podrían contribuir en una mayor exploración 

del suelo hacia zonas ricas en nutrientes. Los compuestos orgánicos volátiles y los 

compuestos difusibles producidos por la cepa Achromobacter sp. 5B1 tienen efectos 

promotores en Arabidopsis thaliana, sin embargo, la colonización de la raíz desvía el 

crecimiento de dicho órgano del vector de gravedad, lo que resulta en la formación de 

giros que mejoran la formación de raíces laterales al acelerar el desarrollo de los 

primordios. Además, los efectos probióticos se mantienen en el crecimiento de las 

plantas en suelo y se reflejan por el aumento en la producción de biomasa foliar, radicular 

y la producción de silicuas.  
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La formación de gradientes de auxinas depende de la distribución y actividad de 

los transportadores PIN (Blilou et al., 2005; Band et al., 2014). El análisis de la expresión 

de dichos transportadores muestra la represión de PIN1 y PIN7 en la provasculatura, así 

como de PIN2 en las células del córtex y la epidermis, mientras que PIN3 (indispensable 

en la distribución asimétrica de las auxinas en la cofia de la raíz) no presenta cambios 

en la provasculatura e incrementa la expresión en la columnela de las raíces que forman 

giros como resultado de la colonización con Achromobacter sp. 5B1, sugiriendo que la 

formación de giros es resultado de la alteración del transporte de auxinas en la punta de 

la raíz. 

La BFA es un compuesto que inhibe el tráfico vesicular, impidiendo la localización 

de las proteínas en la membrana plasmática, donde llevan a cabo su función. En reportes 

previos, el uso de BFA es por tiempos limitados y posteriormente se recupera el tráfico 

vesicular, sin embargo, en este trabajo se mantuvieron las plantas con BFA durante 6 

días, lo que resulta en el bloqueo tanto de la distribución asimétrica de auxinas como en 

la formación de giros en las raíces en contacto con Achromobacter sp. 5B1. La expresión 

de las proteínas PIN también se altera bajo los tratamientos con BFA, PIN1 muestra la 

represión más severa y dicho efecto se mantiene con la inoculación con Achromobacter 

sp. 5B1. Aunque el resto de las proteínas analizadas no presentan una represión 

marcada con el tratamiento por sí mismo con BFA, el co-cultivo con la bacteria y la BFA 

revela una represión drástica, incluso la interrupción del transporte de auxinas provoca 

la muerte de las células de la columnela. Para que ocurra el cambio en la dirección del 

crecimiento y formación de los giros se requiere la localización de las proteínas PIN en 

la membrana plasmática, así que Achromobacter sp. 5B1 podría estar actuando 

principalmente a nivel de expresión de los trasportadores de auxinas de manera 

específica, aunque no podemos descartar la posibilidad de que afecte la localización los 

transportadores de auxinas.  

Los comportamientos agravitrópicos en la raíz son característicos de plantas 

mutantes afectadas en el transporte y la señalización de auxinas (Swarup et al., 2001; 

Muller et al., 1998; Dharmasiri et al., 2005b). En las mutantes eir1-1 y aux1-7 afectadas 

en el transportador de salida de auxinas PIN2 y en el importador de auxinas AUX1 

respectivamente, se interrumpe la respuesta gravitrópica e incluso se forman giros de la 
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misma manera que en las plantas tratadas con Achromobacter sp.5B1. Sin embargo, la 

formación de raíces se inhibe, aunque en cierto grado Achromobacter sp. 5B1 

reestablece la formación de estas estructuras. Adicionalmente, y de manera 

sincronizada, prácticamente todas las raíces de las mutantes afectadas en los 

transportadores mencionados, presentan giros en un mismo sentido, fenómeno que 

también ocurre en las mutantes afectadas en la señalización de auxinas axr1-3 y 

tir1afb2afb3. Lo anterior confirma que Achromobacter sp.5B1 afecta el transporte y la 

señalización de auxinas en cierto grado y de manera específica en la punta de la raíz e 

intensifica la respuesta auxínica en la zona de diferenciación de la raíz.  

10. CONCLUSIÓN 

Achromobacter sp. 5B1 es el primer probiótico identificado que modifica la 

dirección del crecimiento de la raíz a través de la alteración específica en el transporte y 

distribución de las auxinas en la raíz e induce la respuesta auxínica mejorando la 

formación de raíces laterales.  
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