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RESUMEN

Las plantas son organismos sésiles que se encuentran expuestos a una diversidad de
estimulos como factores bidticos, abioticos y a la regulacién hormonal propia de la
planta. En buena medida estos estimulos al ser percibidos por receptores membra-
nales, desencadenan la activacién de vias de sefializacion y, por ende, la regulacién
de varios mecanismos bioquimicos y celulares. La endocitosis de proteinas membra-
nales es una de las etapas de regulacion en diversos mecanismos de control que las
células han desarrollado para atenuar, modular o inhibir las respuestas celulares. La
presente revision recapitula informacién sobre los receptores y proteinas de mem-
brana mejor caracterizados en células vegetales en el contexto de la endocitosis en
respuesta a factores bidticos, abidticos y hormonas.

ABSTRACT

Plants are sessile organisms that are exposed to a variety of stimuli, such as biotic,
abiotic factors, and hormonal regulation. These stimuli are perceived by membrane
receptor, which triggers the activation of signaling pathways and, therefore, the
regulation of biochemical and cellular mechanisms. The endocytosis of membrane
proteins is one of the regulatory key steps in various control mechanisms that cells
have developed to attenuate, modulate or inhibit cellular responses. The present
review recapitulates information on the best characterized receptors and membrane
proteins in plant cells in the context of endocytosis in response to biotic, abiotic and
hormone factors.
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INTRODUCCION

La endocitosis es un proceso esencial y altamen-
te regulado en todas las células eucariotas, por
el cual las células internalizan material, ya sean
compuestos extracelulares o componentes de la
membrana plasmatica (MP) que son reclutados al
sitio de endocitosis. En ese punto se promueve la
invaginacion de la MP hasta formar una estructura
esférica que se desprende (escinde) y forma una
vesicula endocitica en el citoplasma. Las princi-
pales funciones de la endocitosis en la célula son
la adquisicion de nutrientes, la regulaciéon de la
composicién de la MP (lipidos y proteinas), la inter-
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nalizacion de complejos (p. €j. receptor-ligando),
la regulacion de la transduccion de sefiales, entre
otras (1). Existen diferentes mecanismos que lle-
van a la endocitosis, entre los que se encuentran
la endocitosis mediada por clatrina (CME, siglas
en inglés de “clathrin mediated endocytosis”), la
endocitosis mediada por caveolina, la endocitosis
independiente de dinamina, clatrina y caveolina,
la macropinocitosis y la fagocitosis, entre otros
(2). De todos estos tipos, la CME es la principal via
endocitica que apoya las funciones basicas de las
células, y a la fecha la mejor caracterizada; ademas
es la via por la cual la mayoria de los receptores
de membrana son endocitados, por tal motivo
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Figura 1. Endocitosis mediada por clatrina (CME) en células vegetales. Una vez que el receptor (cargo a
endocitar) se une a su ligando (1), se inicia el reclutamiento del complejo adaptador AP2 y proteinas accesorias (p.e.
Rab GTPasa), componentes de la maquinaria de CME. Enseguida se inicia la invaginacion de la MP (2), gracias al
autoensamblaje de las subunidades CHC y CLC para formar la vesicula cubierta de clatrina (CCV) (3). Finalmente, la
escision de la vesicula endocitica procede gracias a la actividad de dinamina (4). El citoesqueleto de actina participa
de manera clave uniéndose a la vesicula endocitica en escision (5). Una vez en el citoplasma, se desensambla la
cubierta de clatrina (6) y la vesicula endocitica (VE) se fusiona a TGN/EE (7). A partir de aqui, las moléculas cargo
son segregadas segun sea su destino: dirigirse hacia su degradacion via LE/MVB y vacuola (8, 9) o reciclarse a la
MP (10, 11). Siglas en inglés: CCV, vesicula cubierta de clatrina; CHC, sub-unidad pesada de clatrina; CLC, sub-
unidad ligera de clatrina; LE, endosoma tardio; MP, membrana plasmatica; MVB, cuerpo multivesicular; TGN/EE,
red trans de Golgi/endosoma temprano; VE, vesicula endocitica; VR, vesicula de reciclaje.

también es conocida como endocitosis mediada
por receptores de membrana (1). Este proceso
requiere de la participacion de una compleja ma-
quinaria molecular constituida por varias proteinas
como las cadenas ligera (CLC, siglas en inglés de
“clathrin light chain”) y pesada de clatrina (CHC,
siglas en inglés de “clathrin heavy chain"), el com-
plejo adaptador AP2 (siglas en inglés de “adaptor
protein 2"), Rab GTPasas, ARF GTPasas, proteinas
tipo SNARE, SNAP y ROP GTPasas, por citar algunos
participantes (1). Por su composicion, las vesicu-
las han sido denominadas vesiculas cubiertas de

clatrina (CCV, siglas en inglés de “clathrin coated
vesicles”). De manera general, la CME implica la
sucesién ordenada de varias etapas (Fig. 1): la
seleccién del material a ser endocitado (molécu-
las cargo, p. ej. receptores), el reclutamiento de
los componentes de la maquinaria de la CME y la
invaginacién de la MP con el material a endocitar,
el autoensamblaje de las subunidades CLC y CHC
para formar la cubierta de la vesicula y, finalmen-
te, la escisién de la vesicula endocitica. Durante
esta etapa, el citoesqueleto de actina participa de
manera clave uniéndose a la vesicula endocitica,
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Figura 2. Factores biéticos, abioticos y hormonas que regulan la endocitosis de receptores en plantas.
Hongos y bacterias actuan como factores bidticos (lineas y flechas rojas) produciendo moléculas como Eix, Avrd y
flagelina (o el péptido flg22), que inducen la endocitosis de los receptores LeEix2, Cf4 y FLS2/RBOHD, respectivamente,
mientras que la criptogenina inhibe la endocitosis de RBOHD. Los factores abidticos (lineas y flechas azules), como
el estrés salino, inducen la endocitosis de RBOHD, PIP2,1 y de RSG1, en este ultimo también la glucosa actua como
inductor endocitico. El boro, el hierro y el amonio inducen la endocitosis de BOR1, IRT1 y AMT1,3 respectivamente.
Las hormonas (lineas y flechas verdes), como las auxinas y el acido salicilico (AS), inhiben la endocitosis de PIN,
mientras que la gravedad la induce. Finalmente los brasinoesteroides (BR) inducen la endocitosis de BRI1 mientras
que la endocitosis de KAT1 y RBOHD es inducida por el acido abscisico (ABA).

mediante una bateria de proteinas, entre las que
se encuentran dinaminas, profilinas y el complejo
ARP2/3 (1, 2, 3). Una vez liberada la vesicula, se
desensambla la cubierta de clatrina y la vesicula se
fusiona al endosoma temprano (en el caso de células
animales), o a la red trans del Golgi (TGN, siglas
en inglés de “trans Golgi Network") en el caso de
células vegetales, en las cuales TGN también lleva a
cabo las funciones de endosoma temprano. A partir
de aqui, las moléculas cargo son segregadas segun
sea su destino: reciclarse a la MP o dirigirse hacia
su degradacién via endosomas tardios y lisosoma
(en células animales) o cuerpos multivesiculares
(MVB, siglas en inglés de “multivesicular bodies")
y vacuola (en plantas y levadura) (2). El estudio

de la endocitosis en plantas ha utilizado diferentes
estrategias, como por ejemplo el uso de mutan-
tes, de ingenieria genética y de compuestos que
bloquean el proceso endocitico.

Endocitosis inducida por factores biéticos

Las células vegetales interactian y responden de
formas muy sofisticadas al estrés bidtico (inte-
raccién con bacterias patogénicas y simbiodticas y
hongos patogénicos y no patogénicos). Frente a
estos estimulos, muchas proteinas de membrana
de la planta se endocitan (Fig. 2) para activar o
regular los mecanismos de respuesta de la planta,
ante estos diversos estreses, p. €j.: la regulacion
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de los componentes de la membrana y la pared
celular, la produccion de compuestos antimicrobia-
nos, la secrecion de proteinas de defensa, etc. En
el caso particular de la relacién simbidtica entre
leguminosas-rhizobia, la via de sefalizacién culmi-
na, en la reprogramacion de la célula hospedera,
el pelo radical, para permitir la invasion de la raiz
con la bacteria simbiotica.

Como parte de los elementos de respuesta, las
plantas han desarrollado mecanismos de detec-
cion de patdégenos y activacion de mecanismos
de defensa. Uno de los mecanismos de deteccién
de patogenos mejor caracterizado es el inducido
por flagelina (principal proteina componente del
flagelo) de bacterias patdgenas en plantas (p. ej.
Pseudomonas syringae, Xanthomonas campestris,
entre otras). En Arabidopsis thaliana, la flagelina
es reconocida por la proteina de MP FLS2 (siglas
en inglés de “flagellin sensitive2”, Fig. 2) (5, 6), un
receptor transmembranal tipo cinasa con dominios
repetidos ricos en leucina (RLK-LRR). La interaccion
de este receptor con flagelina desencadena las res-
puestas inmunes innatas de la planta; de hecho el
péptido de 22 residuos, conocido como flg22 (Fig.
2) y cuya secuencia deriva del extremo N-terminal
de la flagelina de P. aeruginosa (4), induce una
respuesta de defensa similar al ser percibido por
FLS2. Brevemente, después de percibir al ligando
(flagelina o flg22), FLS2 recluta al receptor BAK1
(siglas en inglés de “BRI1-associated kinase 1",
donde BRI es el receptor de brasinoesteroides,
Fig. 2; ver abajo), otra proteina transmembranal
tipo RLK-LRR, con la que forma un dimero en MP
(5). Esto promueve la activacion de un complejo
proteico, que inicia la respuesta de defensa de la
planta, pero cuya composicion no ha sido comple-
tamente caracterizada. La respuesta consiste en:
la generacion de especies reactivas de oxigeno
(ROS), la fosforilacion de proteinas, la activacion
de cascadas de sefializaciéon por MAP cinasas, Yy
la induccion de la transcripcion de genes de res-
puesta a patdégenos (4). Posteriormente, FLS2 es
ubiquitinado por las ubiquitin ligasas E3 PUB12 y
PUB13 y fosforilado por BAK1, lo que conduce a la
endocitosis del receptor FLS2. El analisis por mi-
croscopia de fluorescencia de raices de A. thaliana
que expresan FLS2-GFP reveld que la endocitosis de
FLS2 ocurre solo minutos después de la incubacion
con el inductor flg22, y que ademas su endocitosis
estd mediada por CME. Una vez que FLS2 es endo-
citado, las vesiculas endociticas eventualmente se
fusionan con los MVB, antes de ser transportados
a la vacuola central para su degradacion (5, 6).
La endocitosis de FLS2 resulta ser un mecanismo
gue atenla la cascada de sefalizacion iniciada
por flg22 para controlar la respuesta celular (5).

Adicionalmente se sabe que en presencia de BFA
(brefeldina A, inhibidor de transporte intracelular) y
ausencia del ligando, el receptor FLS2 se endocita
de manera constitutiva, si bien a una menor tasa,
pero no se degrada, sino que se recicla a MP (6).

Tanto el inductor flg22, como la hormona ve-
getal acido abscisico y el estrés salino promueven
la endocitosis de otra proteina involucrada en las
interacciones planta-microorganismo, las NADPH
oxidasas de plantas o también conocidas como
RBOH (siglas en inglés de “Respiratory Burst Oxi-
dase Homologues”, Fig. 2) (7). Estas proteinas
son una de las principales fuentes de produccion
de ROS durante interacciones patdgenicas y no
patdgenicas, se sabe que particularmente RBOHD
se organiza en puntos dinamicos en la MP, proba-
blemente asociadas a secciones de la membrana
que se conocen como microdominios de mem-
brana (7). Los microdominios de membrana son
fracciones de MP enriquecidas con esfingolipidos
y esteroles, involucrados en el reconocimiento de
diversos ligandos y en varias vias de sefializacion,
y a través de los cuales se lleva a cabo la endoci-
tosis independiente de clatrina (8). Algunas de las
proteinas de andamiaje asociadas a la formacion
de microdominios, p. €]j. las flotilinas y remorinas,
han sido identificadas lo que sugiere que las plantas
realizan endocitosis independiente de clatrina. Al
analizar la endocitosis de RBOHD de A. thaliana en
lineas mutantes deficientes en la cadena pesada
de clatrina-2 o en una linea con silenciamiento
(mediado por microARN) del gen de flotilina 1, se
determiné que RBOHD se internaliza utilizando
dos vias endociticas, CME y una independiente
de clatrina (9). Por otro lado, la incubacion con
criptogenina, una proteina del hongo Phytophthora
cryptogea, activa los mecanismos de defensa en
células de tabaco BY-2 que expresan RBOHD, e
induce un aumento significativo en la abundancia
de RBOHD en la MP y una disminucion concomi-
tante en los compartimentos internos, sugiriendo
que criptogenina, inhibe la endocitosis de RBOHD
y estimula su localizacion en la MP (10).

Otro de los mecanismos de defensa que involucra
endocitosis es el activado por el potente inductor
fungico conocido como xilanasa inductora de etile-
no (Eix, por siglas en inglés de “Ethylene-inducing
xylanase”, Fig. 2), cuyas caracteristicas han sido
estudiadas en cultivares de tabaco (N. tabacum) y
de tomate (Solanum lycopersicum) (11). Al igual
que FLS2 y BAK1, los receptores de Eix, conocidos
como LeEix1 y LeEix2, son del tipo RLK-LRR y tienen
un dominio transmembranal. La parte intracelular,
adyacente a la membrana (yuxtamembranal), de
LeEix1 y LeEix2 presenta un tetrapéptido (YXXd,
donde Y es tirosina; X es cualquier aminoacido y
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@ es un aminoacido con una cadena hidrofdbica),
gue interactia con la subunidad py del complejo
adaptador AP2 de la maquinaria de la CME y pro-
mueve la endocitosis (12). Uno de los mecanismos
propuestos sugiere que, bajo condiciones estables,
LeEix1 y BAK1 forman un heterodimero, el cual en
presencia de Eix forma un complejo con LeEix2 y
evita la internalizacion y sefializacion de éste (12).
La relevancia celular de este posible mecanismo
de regulacion alun se desconoce.

Otro caso interesante es el que se presenta
cuando el receptor membranal Cf4 de tomate inte-
racciona con el efector Avr4 (del inglés “avirulence
proteins4”, Fig. 2) del hongo patégeno Cladosporium
fulvum. El receptor Cf4 es endocitado como parte
del mecanismo que desencadena la resistencia
especie-especifica de la planta contra el hongo (13).

Las asociaciones simbioticas planta-microor-
ganismo también estan mediadas por una o mas
interacciones ligando-receptor. Durante las etapas
tempranas en la simbiosis leguminosa-rhizobia
(bacterias del suelo), las bacterias liberan com-
puestos conocidos como factores de nodulacion,
los cuales son reconocidos por receptores tipo
LysM, NFR1/NFR5, y la subsecuente activacion del
receptor tipo RLK-LRR conocido como SymRK. Estos
eventos de reconocimiento y activacion desencade-
nan una cascada de sefializacion que da lugar a la
infeccion con rhizobia y la formacion del nédulo. Si
bien no ha sido demostrado, los receptores NFR1/
NFR5 y SymRK pudieran ser blanco de endocitosis.
En etapas tardias de la interaccion simbiotica, las
bacterias son atrapadas en los pelos radicales de
las raices y se inicia la formacion de una estructura
tubular, transcelular conocida como hilo de infeccion
(HI), por el cual las bacterias ganan acceso hacia el
cortex de la raiz. En paralelo, se induce la division
de las células corticales formando una masa celular
conocida como primordio de nddulo. Una vez que el
HI alcanza este tejido, las bacterias son liberadas del
HI e internalizadas a las células del primordio de no6-
dulo, por un mecanismo endocitico tipo fagocitosis.
Sin embargo, no existen reportes que analicen este
proceso ni que lo liguen con algin componente de
la maquinaria endocitica (14). Por otro lado, se ha
reportado que las proteinas remorina y flotilina, son
fundamentales para la infeccién por Sinorhizobium
meliloti en la planta Medicago truncatula (14).

Endocitosis inducida por factores abioticos

Las proteinas membranales desempefan funciones
esenciales no solo en la proteccidon contra patdégenos
e interacciones mutualistas, sino también en el de-
sarrollo, crecimiento y nutricién de las plantas. Por
ejemplo, la regulacién de la homeostasis idnica en

las plantas es un proceso que permite a la planta
obtener nutrientes y responder a estreses abidticos
importantes como la sequia, la salinidad, el calor,
el frio, la acidez y los ambientes oxidantes. En rai-
ces de A. thaliana, bajo condiciones limitantes de
boro, el transportador de boro (BOR1) se localiza
en la MP (Fig. 2) y su actividad se regula por medio
de endocitosis de reciclaje constitutivo, es decir,
se recicla entre la MP y el TGN. Cuando las raices
estan expuestas a una alta concentracion de boro,
BOR1 se ubicuitina y endocita via CME para después
ser redistribuido a la vacuola, probablemente para
su degradacion. De ese modo la célula controla la
entrada de boro. Sin embargo, la maquinaria ne-
cesaria para la endocitosis de BOR1 aln no se ha
caracterizado (15).

Del mismo modo, el transportador de hierro
(IRT1), es fundamental para el desarrollo de la
planta. Cuando hay bajas concentraciones de hierro
en el medio, este transportador permite el trans-
porte de otros metales como manganeso, cobalto,
niquel o cadmio (16). IRT1 se localiza de manera
polarizada en las membranas (Fig. 2) de las células
epidermales de la raiz de A. thaliana y, en concen-
traciones elevadas de hierro y otros metales en el
medio, este receptor es endocitado via CME (16 y
17). Se propone que la endocitosis de IRT1 es un
mecanismo de control post-traduccional que permi-
te evitar la entrada excesiva de hierro a la célula;
por otro lado, en condiciones de ausencia de hierro
y otros metales IRT1 es poco abundante en la MP
y presenta endocitosis de reciclaje constitutivo, lo
que sugiere que este puede ser un mecanismo de
proteccion para reducir la absorcion de algunos
metales tdxicos a la célula (17).

Otro de los ejemplos de proteinas cuya endoci-
tosis es inducida por factores abidticos es la acua-
porina PIP2;1 de A. thaliana. PIP2;1 (Fig. 2) es
una proteina integral de membrana que facilita el
transporte de agua a través de la MP (21). Analisis
por microscopia tipo TIRF (siglas en inglés de “To-
tal Internal Reflection Fluorescence”) mostrd que
PIP2;1 se encuentra distribuida heterogéneamente
en la MP. En respuesta a estrés salino, PIP2;1 es
endocitada por dos vias endociticas distintas, regu-
lando asi su abundancia en MP: una via dependiente
de clatrina (sensible a tirfostina A23) y una ruta aso-
ciada a microdominios de membrana (sensibles a
B-ciclodextrina) (21). La proteina RGS1 (un posible
receptor de D-glucosa; del inglés “Regulator of G
protein signaling1”; Fig. 2) de A. thaliana, también
es endocitada en respuesta a estrés salino y glu-
cosa. Esta proteina es capaz de interactuar con el
complejo de proteinas G heterotriméricas, las cuales
han sido postuladas como mediadores importantes
frente al estrés salino y sequia (22), sin embargo,
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su caracterizacion aun continGia en proceso.

El amonio es un nutriente esencial para el cre-
cimiento y desarrollo de las plantas, por lo que su
transporte esta finamente regulado por las células
vegetales. Uno de los mecanismos que utilizan las
células de la raiz para regular el transporte de amo-
nio, es a través de la endocitosis de los transporta-
dores de amonio. En A. thaliana, se han caracteri-
zado los transportadores AMT1;1 y AMT1;3 (Fig. 2),
los cuales se encuentran presentes en la MP de las
células de las raices, y en ausencia de amonio o en
concentraciones suficientes de amonio, los transpor-
tadores oscilan dinamicamente en la MP, por medio
de reciclaje constitutivo. Sin embargo, cuando hay
altas concentraciones de amonio (que se sabe que
es toxico para las células) en el medio, AMT1;3 se
acumula en regiones particulares de la MP, y luego
se endocita. Gracias al analisis de AMT1;3 en fondos
mutantes en la cadena pesada de clatrina (mutante
chc2), se sabe que la endocitosis ocurre por CME;
evidencia reportada recientemente sugiere que
también participa la via endocitica asociada a micro-
dominios. La endocitosis de AMT1;3 proporciona un
mecanismo eficaz por el cual las células vegetales
pueden evitar la acumulacion de niveles toxicos de
amonio y de este modo proteger a la célula (23).

Endocitosis inducida por hormonas

Las hormonas vegetales son importantes regulado-
res del crecimiento en las plantas, entre sus fun-
ciones mas importantes destacan: la regulacion del
metabolismo basal, la estimulacion de la respuesta
de defensa de las plantas, el crecimiento, y mejorar
las condiciones bajo cualquier tipo de estrés (24).
Existen muchas moléculas que funcionan como hor-
monas vegetales, pero las mas caracterizadas son
las auxinas, las citocininas, los brasinosteroides, las
giberelinas, el acido abscisico, el acido jasmonico y
el acido salicilico (24).

Los transportadores de auxinas PIN (del inglés
“Pin-Formed”, Fig. 2) permiten, determinan, y dan la
direccion de la salida de las auxinas entre las células
vegetales. Las auxinas son hormonas vegetales que
participan en practicamente todos los procesos de
desarrollo de las plantas y, a nivel celular, inter-
vienen en la divisidn, elongacion y diferenciacion
celular (18). En A. thaliana existen 8 miembros de
la familia PIN, de los cuales 5 se encuentran en MP
y determinan el eflujo de auxinas. Por otro lado, las
proteinas AUX1/LAX, pertenecientes a una subfa-
milia de permeasas, actiian como simportadores de
auxinas, permitiendo la entrada de auxinas a la cé-
lula. Los PIN presentan una localizacion membranal
polarizada, y la gravedad es un factor importante
para ubicar y reubicar a los PIN dentro de la misma

célula, p.ej., cuando las raices de la planta (que
normalmente crecen verticalmente) son colocadas
en una posicion horizontal, tienden a reorientarse
verticalmente en respuesta a la gravedad, esto de-
bido a que se redirige el flujo de auxinas en el apice
de la planta (19). El modelo propuesto es que los
PIN, particularmente PIN2 y PIN3, son endocitados
via CME y reubicados hacia el nuevo sitio polarizado
de la célula (denominandose transcitosis) (20), lo
cual redirige el flujo de auxinas.

Las auxinas inhiben la CME de los transportado-
res PIN1, PIN2 y el marcador membranal FM4-64
(25), sin embargo, no afecta la internalizacion de
la acuaporina PIP2;1. Parece ser que el mecanismo
de inhibicidon endocitica causada por las auxinas,
necesita de la presencia de esteroles de membrana
y de la activacion de una GTPasa pequena, la ROP6
(26). Ademas, se ha reportado que las auxinas
disminuyen la asociacion de CLC a la MP (24), con-
tribuyendo de este modo a inhibir la endocitosis. Un
efecto similar ocurre cuando la raiz de A. thaliana
se incuba con acido salicilico, una hormona que se
activa en respuestas a patdgenos. Al igual que las
auxinas, el acido salicilico tiene un efecto negativo
en la endocitosis de PIN1, PIN2, PIP2;1 y FM4-64.
Un dato interesante, el acido salicilico no afecta la
endocitosis de FLS2. El mecanismo por el cual el
acido salicilico inhibe la endocitosis no esta comple-
tamente esclarecido, pero al igual que las auxinas
parece afectar la asociacion de clatrina con la MP
(27). Las citocininas también estan involucradas
en la distribucion polarizada de PIN1 (28). Si bien
la incubacién de raices en presencia de citocininas
exdgenas no afecta la endocitosis de PIN1, si dis-
minuye su reciclaje entre endosomas y la MP, fa-
voreciendo la ruta de degradacion hacia la vacuola
(29). Este efecto parece ser especifico para PIN1,
ya que otros transportadores como PIN2 o PIN7 no
se ven afectados.

Los brasinosteroides (BR) son otras de las hor-
monas vegetales involucradas en la endocitosis de
receptores. Los BR son reconocidos por el receptor
de los brasinosteroides BRI1 (Fig. 2), que se lo-
caliza en la MP y en los endosomas de las células
de la raiz de A. thaliana (30). En ausencia de BR,
BRI1 presenta endocitosis constitutiva. Esto ha sido
demostrado gracias a experimentos realizados en
raices que expresan BRI1-GFP e incubadas con BFA;
en presencia de BR, BRI1 se internaliza mediante
CME (30). La endocitosis de BRI1 se lleva a cabo
principalmente para atenuar la sefalizacion inducida
por los BR, pues el bloqueo de la endocitosis de BRI1
da como resultado respuestas a BR exacerbadas
(30).

Finalmente, el acido abscisico (ABA), un regula-
dor del transporte de iones y la transpiracion en las
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TABLA 1

Proteinas de membrana endocitadas por factores biodticos, abidticos u hormonales en células vegetales.

Proteimajde Factor biodtico Factor abiédtico Hormona Referencias
membrana
FLS2 Flagelina, flg22 - - 5,6
RBOHD Flg22, Criptogenina* | Estrés salino Acido abscisico 7,8,9y 10
LeEix2 Eix - - 11y 12
Cf4 Avrd - - 13
BOR1 - Altas concentraciones | - 15
boro
IRT1 = Altas concentraciones | - 16y 17
de hierro
PIP2;1 - Estrés salino - 21
RGS1 - Estrés salino, glucosa | - 22
AMT1;3 - Altas concentraciones | - 23
de amonio
PIN Gravedad Auxinas*, 19y 20
acido salicilico*
BRI1 - - Brasinosteroides 30
KAT1 - - Acido abscisico 31

* Inhiben la endocitosis

plantas bajo estrés hidrico, promueve la endocitosis
del canal de potasio KAT1 (Fig. 2) en las células de
la epidermis de A. thaliana. La endocitosis permite
que KAT1 se acumule en el endosoma, para pos-
teriormente ser reciclado, esto con el objetivo de
modular la actividad del canal (31) (Tabla 1).

Conclusiones

Si bien durante mucho tiempo se consider6 que las
células vegetales no tenian actividad endocitica,
una vez que se demostré lo contrario, el estudio
de la endocitosis en estas células ha progresado
en relativamente en poco tiempo. Hoy en dia, se
pueden distinguir al menos dos vias endociticas
independientes en plantas, la CME y la endocitosis
mediada por microdominios membranales (con pro-
teinas marcadoras como flotilinas y remorinas). En
ambos casos la maquinaria celular que se encarga
de iniciar, regular y concluir el proceso, continla
siendo caracterizada a pasos agigantados. No obs-
tante, y dado que en las células animales existen
diferentes vias endociticas, se propone que pueden
existir otras vias endociticas en las células vegeta-

les, algunas de ellas probablemente reguladas para
que solo se ejecuten en una célula o en un tejido
en especifico. Actualmente esto constituye un reto
dentro de la biologia vegetal.

El estudio de la funcion de algunas proteinas
membranales ha llevado a demostrar que también
en células vegetales la endocitosis es uno de los
mecanismos de regulacion de la transduccion de
sefiales en la respuesta a patdégenos, hormonas,
estrés abiotico, entre otros (Tabla 1). La endoci-
tosis de FLS2, PIN2 y de BRI1 se ha convertido
en los ejemplos clasicos de endocitosis en plantas,
no sélo porque fueron de los primeros en ser es-
tudiados, sino también porque su caracterizacion
llevé a identificar las moléculas inductoras (li-
gando correspondiente). Sin duda, el nimero de
receptores activados por inductores es mayor a lo
estimado. Considerar que pueden ser endocitados
en respuesta a un estimulo ofrece la posibilidad de
descifrar los mecanismos de activacion y regula-
cion, y comprender la funcién que la endocitosis
tiene en procesos celulares fundamentales como
en el desarrollo y la respuesta a condiciones am-

bientales.
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