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Resumen
Los procesos del desarrollo en los organismos multicelulares dependen de las tasas
de proliferacién y diferenciacién celular que estan regulados, en gran medida, por
factores de transcripcion. Los genes MADS-box son factores de transcripcion claves
que actuan en combinacion con otras proteinas en varios procesos del desarrollo.
Se ha descrito su participacion sobre todo en la parte aérea del desarrollo de las
plantas; sin embargo, se ha visto que también participan en otros procesos de
desarrollo como es el crecimiento de la raiz primaria y falta aun caracterizar su
funcion en dicho o6rgano. En esta tesis, se realizd un trabajo profundo de
investigacion bioinformatica sobre la participacién de tres proteinas con dominio
MADS: SVP, FUL y SOC1 en la transicion a la floraciéon con el fin de generar
hipotesis de su posible participacion en el crecimiento de la raiz primaria ya que es
escasa la informacion sobre la funcion de estas proteinas en este 6rgano. La tesis
se dividié en tres capitulos, en el primero se describe el fenotipo de mutantes tanto
de pérdida de funcién como de sobreexpresion de los genes MADS-box FUL, SVP
y SOC1. Como conclusion de este primer capitulo encontramos que FUL y SOC1
son promotores de la transicidn a la floracién, mientras que SVP es un inhibidor.
Ademas, podemos decir que FUL y SOC1 funcionan por vias independientes de
este proceso de desarrollo, mientras que SOC7 y SVP lo hacen por vias
antagonicas. En el segundo capitulo mostramos que los genes regulados tanto por
FUL como por SOC1 se regulan de manera similar, es decir positiva o
negativamente, segun sea el caso, mientras que SVP los regula de manera
contraria. En su mayoria, FUL y SOC1 regulan positivamente a promotores del
desarrollo de la transicién a la floracidn y negativamente a los inhibidores v,
nuevamente, SVP lo hace de manera contraria. De estos genes regulados, destaca
la presencia de genes del tipo AP2, MADS-box, SPL y oxidasas de giberelinas.
Asimismo, se usaron los datos de los genes blanco de estas tres proteinas con
dominio MADS para detectar si algunos o varios de los mismos actuan en el
crecimiento de la raiz primaria. Finalmente, el tercer y ultimo capitulo, identifica a
136 genes que intervienen en el crecimiento de la raiz primaria con una proporcion
aproximada de 1:3 inhibidores del crecimiento sobre los genes promotores. La
1



identificacion de estos genes permite vincular a las tres proteinas con dominio
MADS con el crecimiento de raiz primaria, ademas de ofrecer un panorama general
de los procesos de desarrollo que estan involucrados en el crecimiento de raiz
primaria. En conclusién, el analisis de estos tres capitulos apoya una hipotética
funcidn promotora en raiz primaria de la combinatoria FUL/SOCH1, inhibidora del
dimero SVP/FUL y sin efecto en el dimero SVP/SOC1. Asimismo, este trabajo
sintetiza e integra informacion experimental que sirve para plantear futuros estudios
experimentales y poder identificar ciertos patrones y genes que pueden utilizarse
para profundizar en los mecanismos moleculares que participan en el crecimiento

de la raiz primaria.



Abstract

Developmental processes in multicellular organisms depend on cell proliferation and
differentiation rates that are largely regulated by transcription factors. MADS-box
genes are key transcription factors that act in combination with other proteins in
various developmental processes. Their participation has been described above all
in the aerial part of plant development; however, it has been seen that it also
participates in other development processes such as the growth of the primary root
but their function in this organ, has yet to be characterized. In this thesis, an in-depth
bioinformatic research work was carried out analyzing participation of three proteins
with MADS domain: SVP, FUL and SOC1 in the transition to flowering in order to
generate hypotheses of their possible participation in primary root growth since there
is little information on the function of these proteins in this organ. The thesis was
divided in three chapters, the first describing the phenotype of both loss-of-function
and overexpression mutants of the MADS-box FUL, SVP and SOC1 genes. As a
conclusion of this first chapter we find that FUL and SOCT are promoters of the
transition to flowering, while SVP is an inhibitor. Furthermore, we can say that FUL
and SOCT function through independent pathways while SOC7 and SVP operate
through antagonistic pathways in this developmental process. In the second chapter
we show that the genes regulated by both FUL and SOC1 are regulated in a similar
way, that is, positively or negatively, while SVP regulates them in the opposite way.
In general, FUL and SOC1 positively regulate promoters of flowering transition and
negatively regulate inhibitors whereas SVP has the opposite effect. Of these
regulated genes, the presence of genes of the AP2 type, MADS-box, SPL and
gibberellin oxidases stands out. Likewise, data from the target genes of these three
MADS-domain proteins were used to detect if some or several of them act in primary
root growth. Finally, the third and final chapter identifies 136 genes involved in
primary root growth with an approximate ratio of 1:3 growth inhibitors over promoter
genes. The identification of these genes allows linking the three MADS domain
proteins to primary root growth, as well as providing an overview of the
developmental processes involved in primary root growth. In conclusion, the analysis

of these three chapters supports a hypothetical promoter function in the primary root



of the FUL/SOC1 combinatorics, inhibitory of the SVP/FUL dimer and without effect
on the SVP/SOC1 dimer. This work synthesizes and integrates experimental
information that serves to propose future experimental studies to dig deep in the

molecular mechanisms that participate in primary root growth.



Introduccion

Los seres vivos y en concreto los organismos eucariontes multicelulares, crecen y
se desarrollan mediante procesos que involucran tanto controles genéticos como
ambientales que afectan el crecimiento, la diferenciacion celular y la morfogénesis.
Algunas vias del desarrollo tanto de plantas como de animales son similares, pero
se consideran analogas (Gilbert et al., 2010), aunque existen grandes familias de
proteinas reguladoras de genes en plantas que no tienen homologos en animales.
Por ejemplo, en Caenorhabditis elegans existen receptores hormonales
relacionados con receptores esteroideos de mamiferos que no se encuentran en la
planta Arabidopsis thaliana (de aqui en adelante Arabidopsis). Por otro lado, en esta
misma planta, se encuentran receptores quinasas de serina/treonina que no se
encuentran en su contraparte animal (Meyerowitz, 1999). Asimismo, a diferencia de
los animales, en plantas puede ocurrir morfogénesis de manera postembrionaria, ya
gue son organismos seésiles y estan fuertemente influenciadas por el ambiente. Para
contender con esta falta de movilidad, las plantas son sumamente plasticas y se
adaptan a su entorno, modificando las decisiones celulares entre dos procesos
principales que estan intimamente relacionados: la proliferacion y la diferenciacion
celular (Alberts et al., 2002; Lawrence & Morata, 1994). De manera general, el
estudio de los procesos de desarrollo en plantas se ha centrado principalmente en
dos clases de genes, los que controlan la identidad de los meristemos y aquellos
que determinan la identidad de los 6rganos (Coen & Meyerowitz, 1991). Algunos de
estos genes, los factores de transcripcion (FTs), son componentes clave en el
balance de estos dos procesos en el desarrollo ya que, por tener actividad
transcripcional, regulan una gran cantidad de genes que participan en el desarrollo
completo de un érgano (Coen & Meyerowitz, 1991). Arabidopsis, tiene una familia
de genes homedticos que actuan como FTs, los genes MADS-box, que intervienen
en la gran mayoria de los procesos del desarrollo de esta planta (Smaczniak et al.,
2012).

Los genes MADS-box son una familia de factores de transcripcion que
comparten un dominio MADS de union a DNA de aproximadamente 60 aminoacidos
y se encuentran en animales, hongos y plantas (Masiero et al., 2011). El nombre
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MADS es un acronimo formado a partir de los primeros genes de esta familia que
se identificaron: MCM1 procedente de Saccharomyces cerevisiae; AGAMOUS de
Arabidopsis thaliana; DEFICIENS de Antirrhinum majus y SRF de Homo sapiens
(Schwarz-Sommer et al., 1990). En plantas, es particularmente grande el numero
de genes MADS-box: en maiz y arroz hasta ahora se han descrito 211 para el
primero y 75 para el segundo (Zhao et al., 2010; Arora et al., 2007), en uva 54
(Grimplet et al., 2016), en pepino 43 (Hu & Liu, 2012), en tomate 131 (Wang et al.,
2019), en lechuga 82 (Ning et al., 2019) y en Arabidopsis 107 (Parenicova et al.,
2003) en contraste con el numero en otros organismos como en Drosophila con 2
(Han et al., 2004) y levadura con 4 (Zhang et al., 2016). Los genes MADS-box,
ademas de expresarse en diferentes estructuras, participan en varios procesos
clave del desarrollo durante todo el ciclo de vida de Arabidopsis tales como la
gametogénesis, la formacion del embridn, el desarrollo de las semillas, de la raiz y
del fruto, la transicién floral y la formacién de los érganos florales (Smaczniak et al.,
2012). Por otra parte, se ha observado que, en lugar de tener patrones y funciones
de expresion muy especificos y restringidos, estos genes se expresan en multiples
partes de la planta y en diferentes etapas del desarrollo, por lo que resulta plausible
afirmar que tales componentes genéticos son parte de una red de regulacion
genética que participa en diferentes procesos de desarrollo (Alvarez-Buylla et al.,
2019; Tapia-Lépez et al., 2008).

La familia de genes MADS-box se divide en dos linajes de acuerdo con la
estructura de sus proteinas, los de tipo | y los de tipo Il (Figura 1). Los genes del
linaje tipo | son un grupo heterogéneo, que tiene solo conservada la secuencia de
DNA que codifica para el dominio MADS y otro dominio en la regién carboxilo-
terminal que potencialmente puede estar involucrado en la formacion de
heterodimeros, principalmente de interaccion con otros miembros de tipo I.
Asimismo, las proteinas de tipo | se clasifican en tres subclases: Ma, MB y My de
acuerdo con las relaciones filogenéticas del dominio de la caja MADS (Alvarez-
Buylla et al., 2000; Immink et al., 2009; Parenicova et al., 2003). Las proteinas con
dominio MADS tipo Il de plantas tienen una estructura de dominio modular,

denominada estructura MIKC que resulta esencial para la dimerizacion y la
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formacion de complejos de orden superior (Kaufmann et al., 2005). La estructura
MIKC contiene también el dominio MADS de union al DNA ubicado en el extremo
N-terminal, seguido de las regiones | (de intervencion) y K (similar a la queratina),
que intervienen en la interaccion proteina-proteina; y finalmente un dominio C-
terminal altamente variable, que pueden tener funciones en la formacion de
complejos de proteinas y en la activacién transcripcional. Los genes del tipo MIKC
se clasifican en MIKC® y MIKC*, estos ultimos se caracterizan porque tienen el
dominio | mas grande. Por otra parte, en los genes de tipo MIKCC se encuentran los
genes que determinan los distintos verticilos florales en el famoso modelo ABC
(Kaufmann et al., 2005; Nam et al., 2004; Theilden et al., 1996).

Tipos de genes MADS-box
Tipo I ‘ I Tipo Il
Plantas Animales Plantas Animales
| I M T |
Tipo-M SRE Tipo-MIKC* MEF2
Unién a DNA —— NN MADS (M) m_: 1 s
Unién a 0mm I Tipo-MIK( — FIL
proteina B K $004
SAM 0 MEF2
(] Co N terminal

Figura 1. Clasificacion y organizacion de los genes MADS-box. Las proteinas con dominio MADS-
box (M) se dividen en el linaje de tipo I y en el de tipo II tanto en animales como en plantas. En
plantas, los genes MADS de tipo II se denominan MIKC y presentan una estructura de dominio
modular. Los genes SVP, FUL y SOCI se clasifican como genes tipo MIKC® de acuerdo con
Smaczniak et al., 2012. Modificado de Nam et al., 2004.

El estudio de los genes MADS-box inicialmente se enfoco en la determinacion
de la identidad de los 6rganos florales y en la transicion a la floracion (Alvarez-Buylla



et al., 2019; Burgeff et al., 2001; Tapia-Lopez et al., 2008); sin embargo, el papel de
los genes MADS-box en el desarrollo y crecimiento de la raiz ha sido poco estudiado
(Alvarez-Buylla et al., 2019). La raiz primaria de Arabidopsis se ha convertido en un
sistema experimental modelo, fundamental para entender las bases moleculares y
celulares del desarrollo ya que tiene una estructura celular relativamente sencilla,
transparente, de facil manipulacién, con pocos tipos celulares y que ademas cuenta
con una gran cantidad de herramientas moleculares para su estudio (Tapia-Lépez
et al., 2008). Por otro lado, se han identificado mas de 50 genes MADS-box que se
expresan en raiz (Alvarez-Buylla et al., 2019) y, en nuestro laboratorio, hemos
caracterizado el papel de varios genes MADS en el crecimiento de la raiz;
XAANTAL1 (XAL1/AGL12) y XAANTAL2 (XAL2/AGL14) que son promotores del
crecimiento (Tapia-Lépez et al., 2008; Garay-Arroyo et al., 2013; Garcia-Cruz et al.,
2016) asi como de la transicion a la floracion (Pérez-Ruiz et al., 2015; Tapia-Lépez
et al., 2008). Por otra parte, datos no publicados del laboratorio muestran que
SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS1 (SOCT1) y AGAMOUS
LIKE24 (AGL24), dos genes MADS-box, participan de manera redundante como
inhibidores del crecimiento de la raiz primaria (Arrizubieta et al., en proceso)
mientras que tiene actividad promotora en el proceso de la transicion a la floracion
de manera individual (Lee et al., 2000; Yu et al., 2002).

Por otro lado, las proteinas codificadas por los genes MADS-box necesitan
dimerizar consigo mismas o con otras proteinas MADS para unirse a la region
conocida como caja CArG (CC[A/T]eGG) en sus genes blanco y, al menos en el
clado MIKCC, requieren formar tetrameros para llevar a cabo su actividad
transcripcional (Espinosa-Soto et al., 2014; Pollock & Treisman, 1990). Por tales
motivos, resulta muy interesante caracterizar la funcidén de los genes MADS-box en
conjunto con otros miembros de la misma familia y/o que participen combinaciones
de proteinas con dominio MADS en procesos de desarrollo parecidos, ya que
dependiendo de las combinaciones se pueden tener distintas vias del desarrollo,
como en el modelo ABC del desarrollo floral. Especificamente, los genes SHORT
VEGETATIVE PHASE (SVP; AGL22), FRUITFUL (FUL; AGL8) y SUPPRESSOR
OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1 (SOC1; AGL20) interaccionan entre si
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de maneras distintas dependiendo de la etapa del desarrollo en la que se
encuentren; por ejemplo, el dimero SVP-FUL esta involucrado en la transicién a la
floracién y en la produccion de hojas caulinares mientras que el dimero SOC1-FUL
esta implicado unicamente en promover la transicion a la floracion después de lo

cual el meristemo apical (SAM) producira flores (Balanza et al., 2014).

A continuacion, se describe la funcidn de los tres genes en los que esta
enfocado los primeros dos capitulos de la tesis. SVP es un gen cuya proteina
funciona tanto como represor de la transicion floral (Andrés et al., 2014; Balanza et
al., 2014; Lee et al., 2007) como inhibidor en la identidad del meristemo floral (Gregis
et al., 2006, 2008). El fenotipo de la mutante de pérdida de funcién svp-371 es de
floracion temprana, mientras que la linea de sobreexpresion 35S::SVP es de
floracién tardia (Balanza et al., 2014). Asimismo, se ha visto por ensayos de ChlP-
seq y/o de regulacion transcripcional, que SVP regula genes que funcionan en
diferentes vias hormonales tales como la ruta de las citocininas y que participan en
el establecimiento del SAM durante el desarrollo de las plantulas. Ademas, esta
proteina esta involucrada en el mantenimiento de la pluripotencia de las células
meristematicas y la proliferaciéon del tejido meristematico en Arabidopsis (Andrés et
al., 2014; Gregis et al., 2013). Por otro lado, SVP forma parte integral de las vias de
respuesta a fotoperiodo (Wilson et al., 2013), vernalizacién y temperatura (Lee et
al., 2007, 2013; Cho et al., 2012) y, de manera muy interesante, se ha demostrado
que confiere resistencia contra la deshidratacion (Wang et al., 2018a). De igual
manera, se ha demostrado SVP interactua con SOC1 mediante ensayos de doble
hibrido en levaduras (de Folter et al., 2005; Immink et al., 2012) asi como con FUL
en ensayos de la técnica experimental “bimolecular fluorescence complementation
(BiFC)” en células de hoja de tabaco (Balanza et al., 2014).

El segundo gen es FUL que es un promotor a la transicion floral (Balanza et
al., 2018; Ferrandiz et al., 2000a), participa en dar identidad al meristemo floral
(Balanza et al., 2014) y, sobretodo, esta involucrado en el desarrollo de frutos
(Ferrandiz et al., 2000b; Gu et al., 1998). El fenotipo del mutante de pérdida de
funcion ful-2 es de floracion tardia, mientras que la linea sobreexpresora 35S::AGL8



es de floracion temprana (Balanza et al., 2014; Gu et al., 1998). Asimismo, se ha
demostrado que FUL forma dimeros con SOC1 en ensayos de doble hibrido (de
Folter et al., 2005; Immink et al., 2012), mientras que en ensayos de BiFC, interactua
tanto con SVP como con SOC1 en células de hoja de tabaco. Asimismo, se ha
propuesto que ambos tipos de interacciones ocurren durante la transicién al estado
reproductivo (Balanza et al., 2014). Datos recientes del laboratorio indican que, en
raiz, FUL actua como regulador positivo del crecimiento de la raiz (Arrizubieta-

Celaya, datos sin publicar).

El gen SOC1 actua como promotor a la transicion floral y mantiene la
identidad del meristemo floral. El fenotipo del mutante de pérdida de funcion soc17-
2 es de floracion tardia, mientras que la linea de sobreexpresion soc7-101D es de
floracién temprana (Kim et al., 2013; Lee et al., 2000). lgualmente, esta proteina
integra multiples sefiales como son el fotoperiodo, la vernalizacién, los estimulos de
diferentes hormonas y las sefales relacionadas con la edad de la planta para
permitir la transicion a la floracion (Lee & Lee, 2010; Richter et al., 2019).
Particularmente en raiz, SOC7 de manera individual no tiene efecto en el
crecimiento de la raiz primaria, pero actia como represor del crecimiento en
combinacién con AGL24 (Arrizubieta-Celaya et al., datos sin publicar) y; de manera
interesante, hemos visto que este dimero proteico promueve el crecimiento en
condiciones de estrés osmatico (Arrizubieta-Celaya et al., datos sin publicar; Patifio,

tesis de licenciatura).

Antecedentes

Los analisis genéticos tanto en mutantes sencillos de pérdida de funcion como en
mutantes sobreexpresoras han mostrado que tanto FUL, SOC1 y SVP tienen
funciones bien definidas en el proceso de transicion a la floracién, los dos primeros
como promotores y SVP como inhibidor (Tabla S1 y Figura S1). Por otra parte, el
fenotipo de floracion tardia de la doble mutante soc7-2 ful-2 es mas fuerte que el
que tienen las mutantes sencillas sugiriendo que los estos genes participan en dos

vias independientes. Por otro lado, la doble mutante svp-32 ful-2 es de floracién
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temprana al igual que la mutante sencilla de SVP lo que indica una epistasis
recesiva de svp sobre ful en este proceso, por lo que SVP es epistatico sobre FUL.
La doble mutante soc7-2 svp-32 tiene un fenotipo intermedio al de las mutantes
sencillas, lo que sugiere que estos genes participan en vias paralelas en la
transicion a la floracion (Lee et al., 2007). Los fenotipos antes descritos son similares

tanto en condiciones de dia largo como de dia corto (Balanza et al., 2014).

Por otro lado, hay diferentes evidencias que indican que estos genes no solo
se expresan en la parte aérea, sino también lo hacen en determinadas zonas de la
raiz (Figuras S2A, S3A y S4A). Los datos de microarreglos de raiz encontrados en

la pagina de BAR toronto (http://bar.utoronto.ca) y analizados mediante la aplicacién

e-northern que también se encuentra en esta pagina, muestran que los niveles de
expresion de SVP en raiz primaria aumentan considerablemente durante distintas
etapas del desarrollo. De igual manera, los niveles de expresién de SOCT también
aumentan en la raiz, aunque en menor medida que SVP, mientras que FUL se
expresa muy poco o casi nada (Figura S5). Sin embargo; si vemos la expresion de
estos genes en los distintos tejidos de la raiz primaria vemos que FUL tiene una alta
expresion en el tejido vascular y cofia lateral (Figura S6). Ademas, los datos bajo
diferentes condiciones de estrés en raiz (Figura S7) muestran que tanto SVP como
SOC1 se expresan fuertemente bajo distintas condiciones, con un nivel de
expresion mas alto en SVP, mientras que aparentemente no se aprecia a distinguir
la expresiéon de FUL. En la base de datos de GENEVESTIGATOR, se muestra que
la expresion de SVP se inhibe en experimentos de estrés por deshidratacién y por
sales (Figura S2B) mientras que FUL y SOC1 incrementan su expresion en
experimentos de estrés osmoético, pero en el caso de estrés por deshidratacion,
SOC1 es inhibido y FUL es inducido (Figuras S3B y S4B).

Por otro lado, en el analisis sobre los tratamientos hormonales en raiz de
BAR toronto (Figura S8), se puede apreciar que la adicion de citocininas exdégena
disminuye los niveles de expresion de FUL y en menor medida de SOC1, y aumenta
los de SVP. Las citocininas son relevantes durante el desarrollo de la raiz ya que

inhiben el crecimiento de la raiz primaria (Hill et al., 2013). De igual manera, los
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analisis genéticos de estos tres genes MADS-box en tratamientos con mutantes
relacionados con la via de respuesta a citocininas, en el mutante de sobreexpresion
de ARABIDOPSIS RESPONSE REGULATOR 22 (ARR22) que es un ARR de tipo
C insensible a las citocininas (Hill et al., 2013; Kang et al., 2013), los niveles de
expresion aumentan en FUL y SOC1 pero disminuyen en SVP, mientras que en el
mutante de sobreexpresion de ARABIDOPSIS RESPONSE REGULATOR 21
(ARR21), ARR de tipo B que es sensible a citocininas (Kiba et al., 2014), los niveles

de expresion de los tres genes MADS disminuyen.

En cuanto a la funcién de estos tres genes MADS-box en el crecimiento de
la raiz primaria, se ha demostrado que los dos genes MADS-box, SOC1 y AGL24,
son promotores de la transicion a la floracion (Lee et al., 2000; Yu et al., 2002) vy,
aunque de manera individual no afectan el crecimiento de la raiz primaria, ésta es
significativamente mas larga en la doble mutante soc7-6 agl24-4 y por lo tanto, estas
dos proteinas juntas tienen un efecto inhibidor en el crecimiento de la raiz primaria
(Arrizubieta-Celaya et al., datos sin publicar) a diferencia del efecto promotor
observado en la parte aérea de la planta (Kim et al., 2013; Lee et al., 2000). Datos
preliminares de nuestro laboratorio muestran que FUL es un promotor del
crecimiento de la raiz primaria (Arrizubieta-Celaya et al., datos sin publicar) y se
desconoce el papel de SVP en el crecimiento de la raiz primaria, aunque ya se
conoce que este gen se expresa en este 6rgano (Figuras S2 y S5; Immink et al.,
2009). De hecho, es muy probable que SOC7 y SVP estén interactuando en el
crecimiento de la raiz primaria, ya que los datos reportados en dicho 6rgano
muestran patrones de expresidn muy similares entre si bajo las mismas condiciones
experimentales y en los mismos periodos de tiempo, incluso con indices de
correlacién bastante buenos (Figuras S5 y S9); ademas, las dos proteinas
interactuan en ensayos de doble hibrido (de Folter et al., 2005; Immink et al., 2012).
Finalmente, también esta reportado que otros dos genes MADS-box (XAL1y XAL?2)
que estan involucrados tanto en la transicion a la floracion como en el crecimiento
de la raiz primaria funcionan, en ambos procesos, como promotores (Pérez-Ruiz et
al., 2015; Tapia-Lopez et al., 2008).
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Resumiendo, los datos obtenidos en el laboratorio demuestran que SOCT,
junto con AGL24, actuan como inhibidores del crecimiento de la raiz primaria
mientras que resultados preliminares, también del laboratorio, muestran que FUL es
un promotor del crecimiento de la raiz primaria (Arrizubieta-Celaya et al., datos sin
publicar). El objetivo del presente trabajo es generar hipotesis del posible papel que
tiene la combinatoria de estas tres proteinas en el crecimiento de la raiz primaria.
Para llevar a cabo lo anterior, primero se investigdb cdmo son las interacciones
genéticas entre FUL, SOC17 y SVP en la parte aérea de Arabidopsis,
especificamente en la transicion a la floracion y se documenté si los genes blancos
que participen en la transicién a la floracion estan regulados diferencialmente por la
combinatoria de estos tres genes MADS-box. En un segundo analisis y usando
estos datos, se plantearon hipdtesis de como pueden estar funcionando las
proteinas con dominio MADS (SVP, SOC1 y FUL) en diferentes complejos proteicos
y el posible papel de alguno de sus genes blanco en el crecimiento de la raiz
primaria. Para complementar este trabajo y poder saber si los genes blanco de
SOC1, FUL y SVP participan en el crecimiento de la raiz primaria, se realizdé una
base de datos de todos aquellos genes cuyas mutantes de ganancia o de pérdida

de funcion, tienen un fenotipo en el crecimiento de la raiz primaria.

El conocimiento generado en este proyecto sera de gran utilidad para
profundizar en las bases moleculares del desarrollo y sobre todo del crecimiento de
la raiz primaria y su relacién con el proceso de la transicién a la floracion. Esto va a
permitir contribuir a que se continuen explorando las redes transcripcionales del

desarrollo de la raiz primaria de Arabidopsis.

Planteamiento del problema

La combinatoria de tres proteinas con dominio MADS (SVP, SOC1 y FUL) afectan
diferencialmente el desarrollo de la parte aérea de la planta y su estudio en el
crecimiento de la raiz primaria nos ayudara a entender, de una manera dinamica, la
participacion de la combinacion de miembros de esta familia de FTs en el desarrollo

de este 6rgano. La pregunta que se plantea contestar en este proyecto es si las
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combinaciones de proteinas con dominio MADS que sabemos que se expresan en
raiz e interactuan en procesos como la transicion a la floracion, ¢ afectaran de igual

manera el crecimiento de la raiz primaria?

Hipotesis
El dimero FUL/SOC1 regula positivamente el crecimiento de la raiz primaria de
Arabidopsis, mientras que el dimero SOC1/SVP no tiene efecto y el dimero

FUL/SVP lo regula negativamente.

Objetivo general
Utilizar los datos de los mutantes sencillos, dobles y triples de los genes MADS-box
FUL, SVPy SOC1 en Arabidopsis para generar hipétesis acerca de su interaccion

y funcidn en el crecimiento de la raiz primaria de esta planta.

Objetivos particulares

1. Analizar las interacciones genéticas durante la transicion a la floracion de
mutantes de pérdida de funcion y de sobreexpresion, tanto sencillas, dobles
y triples de los tres genes MADS-box: FUL, SVPy SOC1.

2. ldentificar todos los genes blanco y genes regulados de FUL, SVP y SOC1
utilizando los datos disponibles de Arabidopsis.

3. ldentificar los genes blanco y genes regulados que se comparten entre las
tres proteinas con dominio MADS: SVP, SOC1 y FUL, y determinar sus
funciones en la transicion a la floracion.

4. Investigar si mutantes de los genes blanco de estas tres proteinas con
dominio MADS afectan el desarrollo de la raiz primaria buscando si producen

algun fenotipo de raiz corta o larga.
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5. Generar hipotesis del posible papel de los tres genes MADS-box: SVP, SOC1
y FUL durante el crecimiento de la raiz primaria, tanto individualmente como
en combinatoria.

6. Generar una base de datos de todos los genes reportados en la literatura.
cuyos mutantes producen fenotipos de raices primarias cortas o largas.

Metodologia

Analisis de interacciones genéticas
Se realiz6 una busqueda bibliografica exhaustiva a través del motor de busqueda
de Google (https://www.google.com/) y de Google Scholar

(https://scholar.google.com/) para localizar los fenotipos de mutantes sencillos,

dobles y triples tanto de pérdida de funcién como sobreexpresoras de los genes
SOC1, FULy SVP que alteren la transicion a la floracion durante dia largo (16 horas
de luz y 8 de oscuridad) y dia corto (8 horas de luz y 16 de oscuridad). Solamente
se tomé en cuenta siete articulos, ya que estos muestran datos cuantitativos de la
cantidad de hojas de roseta en los diferentes mutantes (Tabla S1). También en
estos siete articulos, las condiciones de crecimiento son muy similares entre los
distintos experimentos. De igual manera, un fenotipo de floracion temprana se
establece cuando el numero de hojas de roseta una vez que emerge el escapo, es
menor a la planta silvestre o wild type (WT). El fenotipo de floracion tardia es cuando

el numero de hojas de roseta es mayor a la planta WT.

Datos de regulacion y expresion genética
Se realiz6 una busqueda bibliografica exhaustiva a través del motor de

busqueda de Google (https://www.google.com/) y de Google Scholar

(https://scholar.google.com/), sobre datos que proporcionen evidencia de los genes

regulados por las tres proteinas con dominio MADS: SVP, FUL y SOC1 en cualquier
parte o tejido de la planta. Los genes regulados se obtuvieron por medio de distintos
experimentos como lo son los ensayos de qPCR, Northern blot, microarreglos,

hibridaciones in situ y genes reporteros como GUS. Una vez colectados los datos,
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los genes regulados se agruparon de acuerdo a como estan siendo regulados por
alguna de las tres proteinas MADS SVP, FUL y SOC1. Asimismo, si alguno de estos
genes regulados presenta funcion o actividad durante la transicion a la floracion, se
clasificaron como promotores o inhibidores de dicho proceso del desarrollo de
acuerdo con el fenotipo de la parte aérea de la planta mostrado en mutantes de

pérdida y sobreexpresoras.

Por otra parte, se elaboré un analisis usando la plataforma bioinformatica
STRING (https://string-db.org/) (Szklarczyk et al. 2019) que proporciona informacion

de las interacciones proteina-proteina que provienen de diversas fuentes
bibliograficas y experimentales. En todos los casos en donde se utilizd esta
herramienta bioinformatica, se usaron todos los tipos de evidencia que utiliza la
plataforma a excepcidn de la evidencia de tipo “mencion en resumenes”, ya que no
se detecté una liga directa a los experimentos que sustentan dicha evidencia.
Asimismo, en cada caso se etiquetaron las proteinas de los genes regulados con
alguna categoria de Gene Ontology (GO) que tenga que ver con actividad

transcripcional.

Para evaluar los niveles de expresion de los tres genes MADS-box y de sus
respectivos genes blanco en distintas etapas del desarrollo en raices, se utilizo la
plataforma de e-northern de BAR Toronto (http://bar.utoronto.ca). La plataforma

unicamente posee las siguientes etapas del desarrollo en raiz: la etapa 1.0 del
desarrollo corresponde a una plantula con los cotiledones completamente abiertos
y de seis dias después de la germinacion; la etapa 1.03 corresponde a una plantula
de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a una plantula de 16.5 dias y la etapa
1.09 a una plantula de 21.1 dias. De igual manera, los patrones de expresion de los
tres genes MADS-box se analizaron bajo el esquema de “Stress Series” para
observar los niveles de expresion bajo distintas condiciones de estrés, “Hormone
Series” para ensayos con hormonas y “Root Series” para distintos tejidos de la raiz
primaria. De igual manera, se utilizé la plataforma de Genevestigator

(https://genevestigator.com/) que permite observar los niveles de expresion en

condiciones control en toda la raiz y en determinadas zonas de ésta, asi como bajo
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determinadas condiciones de estrés. Unicamente se muestran los valores en
condiciones control y aquellas que tienen que ver con estrés osmoético, salino y por

deshidratacion.

Finalmente, mediante ensayos de ChIP-ChIP y ChlP-seq publicados en la
literatura de los genes blanco directos de los tres genes MADS-box, se detectaron
aquellos blancos genéticos cuyos mutantes exhiben algun fenotipo de raiz primaria
larga o corta. De aqui en adelante estos genes se denominan como “genes blanco”
para distinguirlos de los “genes regulados” antes mencionados, ya que los genes
blanco que provienen de un ChIP son blancos genéticos directos, pero se
desconoce si son regulados positiva o negativamente, a diferencia de los genes

regulados que si se conoce como estan siendo regulados.

Genes que afectan el crecimiento de la raiz primaria

Se desarroll6 una base de datos mediante la busqueda bibliografica
exhaustiva a través de la busqueda de genes cuyas mutantes sencillas de ganancia
o de pérdida de funcidon crecidas unicamente en condiciones control, afecten el
crecimiento de la raiz primaria de Arabidopsis utilizando Google

(https://www.google.com/) y Google Scholar (https://scholar.google.com/). Estas

mutantes se clasificaron como promotoras del crecimiento de la raiz primaria si el
fenotipo de las mutantes de pérdida de funcion era de raiz corta y/o si la
sobreexpresion daba raices largas y como inhibidoras si sucedia lo contrario.
Igualmente, estos genes blanco se sometieron al analisis de STRING y de e-

northern bajo los mismos parametros del punto anterior.
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Resultados

Los resultados estan divididos en tres partes, la primera esta enfocada en comparar
los fenotipos en la transicién a la floracion de las diferentes mutantes, tanto sencillas
como dobles y triples de los genes MADS-box FUL, SOC1y SVP, asi como describir
las interacciones genéticas de estos genes. La segunda parte muestra los datos de
los genes blanco de estas tres proteinas con dominio MADS, sobre todo en
plantulas y tejidos de la parte aérea de la planta, y como son regulados
transcripcionalmente por estas proteinas. De los datos anteriores, se resaltan
aquellos que tengan relacion directa con el crecimiento de la raiz primaria o que
puedan explicar el comportamiento de la raiz primaria, como son ciertas vias
hormonales tales como la de auxinas, giberelinas y citocininas. La tercera y ultima
parte es una recopilacién de datos de todos los genes reportados en la literatura
que tienen una funcién en el crecimiento de la raiz primaria en condiciones control.
Asimismo, se sefalan cudles de estos genes son blancos genéticos directos de

estas tres proteinas con dominio MADS.

Capitulo uno. Analisis de las interacciones genéticas entre FUL, SOC1y SVP
en la transicion a la floracién

Esta reportado que SOCT (Lee et al., 2000) y FUL (Ferrandiz et al., 2000a)
son promotores mientras que SVP (Lee et al., 2007) es un inhibidor de la transicion
a la floracién como se puede observar en la Tabla 1y las Figuras 2, 3y 4. La mayoria
de los fenotipos de las mutantes de pérdida de funcidn y de sobreexpresion, tanto
sencillas, dobles y triples, muestran la funcion, en la transicién de la floracion, de
estos tres genes MADS-box tanto en dia largo como en dia corto, ya que la funcion

de estos genes varia dependiendo estas dos condiciones de crecimiento.
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Tabla 1. Datos cuantitativos del nimero de hojas de la roseta cuando se da la
emergencia del escapo floral en mutantes sencillas, dobles y triples de Arabidopsis
de los genes MADS-box FUL, SOC1 y SVP en dia largo y dia corto.

Fenotipo Dia largo Dia corto
*WT 11.3+1.6 59.8 £ 6.6
*ful-2 11.8+ 1.6 65.1+£73a
socl-2 193+09a 75+42a
svp-32 56£05a 164+2.1
socl-2 ful-2 245+ 0.8 a,b,c 75.1£3.5ab
svp-32 ful-2 5.3+0.5b 16.1+£2.5
*358::FUL 375+04a 95+1.6a
358::SVP 275+1.7a nd

358::FUL socl-2 9+1.le 44.6+12.8¢
358::FUL svp-32 5.8+04 149+2.14d,f
358::FUL 35S8::SVP 58+12¢g nd

Los niimeros que estan a la derecha de las diferentes mutantes representan la media
+ desviacion estandar del nimero de hojas de roseta desde que se siembra la planta
hasta que emerge el escapo tanto en dia largo como en dia corto. Las plantas sefialadas
con asteriscos (*) indican que los datos de la transicion a la floracion son el promedio
de dos medias provenientes de dos ensayos independientes bajo las mismas
condiciones. Las letras mintisculas muestran diferencias significativas (p < 0.05) con
respecto a (a): WT; (b): ful-2; (c): socl-2; (d): svp-32; (e): socl-2 ful-2; (f): svp-32
ful-2; y (g): 35S::FUL. nd quiere decir que no hay informacion disponible para ese
mutante. Modificado de Balanza et al., 2014.

SOC1y FUL son promotores de la transicién a la floracién, mientras que SVP
actia como represor en lineas mutantes sencillas

El andlisis de los mutantes sencillos de pérdida de funcién y de
sobreexpresion en dia largo, muestran que SVP actua como un inhibidor de la
transicion a la floracion, ya que el fenotipo de svp-32 es de floracion temprana vy el
de la linea 35S::SVP es de floracion tardia en dia largo y no sabemos como se

comporta en dia corto porque no hay datos (Figura 2). Por otra parte, tanto SOC17y
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FUL son promotores de la transicion a la floracién, ya que los mutantes de
sobreexpresiéon de ambos genes son de floracion temprana (Tabla S1 y Figura S1)
y, en los mutantes de pérdida de funcion, sélo soc7-2 tiene floracién tardia mientras

que ful-2 no tiene fenotipo comparado con la planta WT (Figura 2).
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Figura 2. Numero de hojas asociado a la transicidn a la floracion de mutantes sencillos y dobles de
los genes MADS-box FUL, SOCI y SVP de la parte aérea de Arabidopsis en dia largo y dia corto.
Las barras y las lineas de error representan la media + desviacion estandar del nimero de hojas de
roseta desde que se siembra la planta hasta que emerge el escapo tanto en dia largo como en dia corto.
Las plantas sefialadas con asteriscos (*) indican que son el promedio de dos medias provenientes de
dos ensayos independientes bajo las mismas condiciones. Las letras minusculas muestran diferencias
significativas (p < 0.05) con respecto a (a): WT; (b): ful-2; (c): socI-2; (d): svp-32; (e): socl-2 ful-2;
®): svp-32 ful-2; y (g): 35S::FUL. nd quiere decir que no hay informacion disponible para ese
mutante. Todas las mutantes se probaron tanto en dia corto como en dia largo a excepcion de
358::SVPy de 35S::FUL 35S.:SVP que s6lo tienen datos en dia largo. Modificado de Balanza et al.,
2014.

FUL y SOC1 afectan de manera independiente el fenotipo de transicién a la
floracién

La doble mutante soc7-2 ful-2 es de floracion tardia en comparacion con la
planta WT vy el fenotipo es mas fuerte de lo que se observa en cada uno de los

mutantes sencillos de FUL y SOC1 en dia largo lo que sugiere que estos dos genes
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afectan de manera independiente el fenotipo de transicion a la floracion (Figura 2).
Por otro lado, en dia corto, el fenotipo de la doble mutante es igual al de la mutante
sencilla de SOCT lo cual indica que este gen es epistatico sobre FUL en estas

condiciones de crecimiento.

SOC1 y SVP participan en vias independientes y tienen una funcién
antagonica en la transicion a la floraciéon

Tanto en dia largo como en dia corto, SOC17 es un promotor mientras que
SVP es un represor de la transicion a la floracion (Figuras 2 y 3). Por otro lado, el
mutante doble de pérdida de funcidn (soc7-2 svp-32) muestra un fenotipo intermedio
entre los dos mutantes sencillos, muy similar al de la WT (Figura 3). Esto nos indica
que ambos genes participan por vias similares del desarrollo y afectan de manera
paralela este proceso de desarrollo; mas aun, en la doble mutante se ve mas
claramente el papel represivo de SVP en fondo soc7-2y el papel promotor de SOCA1

en fondo svp-32.
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Figura 3. Numero de hojas asociado a la transicion a la floracion de mutantes sencillos y doble de
los genes MADS-box SOCI y SVP en la parte aérea de Arabidopsis en dia largo. Las cantidades
representan la media + desviacion estandar del niimero de hojas de roseta desde que se siembra la
planta hasta que emerge el escapo. Debido a que no se proporcionan en el articulo los datos
estadisticos, no podemos observar si existen diferencias significativas entre los datos. Modificado de
Lee et al., 2007.
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SVP es epistatico sobre FUL en la transicion a la floracién

La mutante doble svp-32 ful-2 presenta un fenotipo de floracion temprana
muy similar al de svp-32, tanto en dia corto como en dia largo, por lo que podemos
decir que SVP es epistatico sobre FUL (Figura 2) y esta por arriba de FUL en la via

en la que participan en este proceso de desarrollo.

La triple mutante soc7-2 ful-2 svp-41 tiene un fenotipo similar a la planta WT,
a la doble mutante soc7-2 svp-41y a la mutante sencilla de ful-2

La triple mutante soc1-2 svp-41 ful-2 tiene un fenotipo similar ala WT (Figura
4), a ful-2 del otro estudio reportado (Figura S1) y a la doble mutante soc7-2 svp-32
(Figura 3). Esto sugiere nuevamente que SVP va por una via antagénica a la de
SOC1 y que la funcién de FUL parece que no afecta la transicion a la floracién, a
menos que esté en interaccion con SOC1 donde el efecto se suma, o la interaccién

con SVP que es de epistasis (Figura 2).
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Figura 4. Numero de hojas asociado a la transicion a la floracion de mutantes de los genes MADS-
box FUL, SOCI y SVP en dia largo. Las cantidades representan la media + desviacion estandar del
numero de hojas de roseta desde que se siembra la planta hasta que emerge el escapo. Las letras
minusculas indican diferencias significativas (p < 0.05) con respecto a (b): svp-41y (c): soci-2 ful-2.
Modificado de Andrés et al., 2014.
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SOC1 es epistatico sobre FUL en dia corto

Como esta reportado en la literatura, en dia corto las plantas tardan mas
tiempo en florecer que en dia largo (Tabla 1 y Figura 2). Al igual que en dia largo,
en dia corto, tanto FUL y SOC1 son promotores de la transicion a la floracion ya que
tanto ful-2 como soc7-2 son de floracion bastante tardia mientras que SVP es un
inhibidor de la transicion a la floracion. Por otro lado, la mutante doble soc1-2 ful-2
es similar a soc7-2, lo cual indica que SOC1 es epistatico sobre FUL en dia corto,

pero no en dia largo.

Las mutantes sobreexpresoras de FUL, SVPy SOC1, sustentan el papel de los
mutantes de pérdida de funcidn de estos genes

Finalmente, la sobreexpresion de FUL en los diferentes fondos genéticos
muestra que: 1) cuando se encuentra en fondo soc7-2, se requiere de SOC1 para
que la linea 35S::FUL sea de floracidn tan temprana; 2) en fondo svp-32 se ven los
mismos fenotipos que en el fondo mutante sencillo de svp-32, lo cual quiere decir
que SVP es epistatico sobre FUL y no se requiere de FUL para ver el fenotipo de la
mutante sencilla de SVP y 3) en la doble mutante sobreexpresora 35S::FUL
35S::SVP el fenotipo es muy parecido al fenotipo de 35S::FUL ya que se tarda un
poco mas en florecer lo que sugiere que las sobreexpresoras de FUL elimina el

efecto de SVP en la transicion a la floracion en dia largo.

La morfologia y los fenotipos de los mutantes en la parte aérea de los tres
genes MADS-box, son similares entre si entre distintos estudios
independientes

Todos los datos sobre los fenotipos en parte aérea de mutantes provienen
de siete fuentes distintas (Tabla S1 y Figura S1), muestran la misma tendencia en
todos ellos. Unicamente se observan diferencias importantes en el nimero de hojas
de roseta cuando se comparan los mutantes soc7-2 y soc1-2 ful-2 entre distintos
estudios, con una diferencia de hojas de roseta de hasta tres y diez hojas

respectivamente lo cual sugiere que el mutante soc7-2 es altamente sensibles a las
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condiciones ambientales de crecimiento. Lo anterior se percibe con claridad cuando
comparamos la gran diferencia en hojas de roseta en dia corto contra dia largo de
soc1-2 ful-2 y sus mutantes sencillas que, al igual que SOC1, FUL también es
relevante en la via del fotoperiodo. En el caso de los mutantes de pérdida de funcion
de SVP, la diferencia de hojas es menos amplia pero evidente, de aproximadamente

cinco hojas de roseta.

Capitulo dos. Genes blanco de las proteinas con dominio MADS: SVP, FUL y
SOC1 y red de regulaciéon genética entre los tres genes MADS-box y sus genes

regulados

De los cinco genes blancos que se regulan de manera compartida entre
las tres proteinas con dominio MADS, SOC1 y FUL los regulan de manera
similar mientras que SVP lo hace de manera contraria
Para ahondar en los mecanismos moleculares de la funcién de las tres proteinas
con dominio MADS: SOC1, SVP y FUL, se buscaron los datos de regulacion
transcripcional de los genes regulados de las mutantes sencillas de pérdida de
funcidn y sobreexpresoras de cada uno de estos genes MADS-box. La mayoria de
los datos se obtuvo de plantulas completas o tejidos especificos del vastago de la
planta. Del andlisis global de estos genes regulados, observamos que existen cinco
genes que se regulan de manera compartida entre las tres proteinas con dominio
MADS. FUL y SOC1 los regulan de la misma manera sea positiva o negativamente,
mientras que SVP lo hace de manera contraria. Tres de estos genes, APETALA 2
(AP2) y TARGET OF EARLY ACTIVATION TAGGED 1 (TOE1) son importantes
inhibidores de la transicion a la floracion, al igual que SVP mismo (Figura 5 y Tabla
A1 del apéndice). Los dos genes restantes son SQUAMOSA PROMOTER BINDING
PROTEIN-LIKE 4 (SPL4)y SOC1 mismo, lo que significa que SOC1 se autorregulan
asi mismo. El primero es un promotor de la transicién a la floracion y el segundo
también, aunque el efecto de SPL4 sb6lo se observa en combinatoria con
SQUAMOSA PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE 3y 5 (SPL3y SPL5) (Jung et

al., 2016). Lo anterior sefiala que SOC1 y FUL tienen funciones similares ya que
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regulan de la misma manera a los mismos genes bajo la misma via del desarrollo,

mientras que SVP tiene un efecto antagénico al de SOC1 y FUL.

UL syp . SOC1 SVP Flaracion
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Figura 5. Diagrama de Venn que contiene los genes blanco que son regulados por cada una de las
proteinas con dominio MADS y aquellos que se comparten entre si. En total son cinco genes los que
se estan regulando por estas tres proteinas, un Unico gen regulado por SVP y FUL, y 10 genes
regulados entre SOC!I y SVP. No existe ningun gen que sea regulado por FUL y SOCI. El simbolo “-
“alos costados del nombre del gen significa que se regula negativamente por la proteina con dominio
MADS (al costado izquierdo de los genes blancos) o de la transicion a la floracion (a la derecha de
los genes regulados); +: si es regulador positivo; SE: Sin efecto en el proceso de transicion a la
floracion; ND: no hay informacion del fenotipo bajo condiciones control. Para consultar las
referencias de los genes blanco y los datos de floracion, consultese las Tablas S2, S3, S4, S5 y Tabla
Al del apéndice.

El gen SNZ es regulado tanto por la via de la seializacion de giberelinas como
por los genes SVPy FUL

Ademas de los cinco genes regulados compartidos entre las tres proteinas
con dominio MADS, no existe informacion hasta ahora de algun gen regulado sélo
por FUL y SOC1. Por otro lado, hay solamente un gen, SCHNARCHZAPFEN (SNZ),
que se regula de manera compartida por FUL y SVP y lo hacen de manera
antagonica (Figura 5). SNZ es un regulador negativo de la transicion a la floracion.
Este gen se induce por altas concentraciones de nitrato y es inhibido por los factores
de transcripcion tipo GATA: GATA TRANSCRIPTION FACTOR 21y 22 (GNC y
GNL, respectivamente) que actuan en la via de las proteinas DELLA. Las proteinas
DELLA son importantes reguladores negativos del crecimiento de las plantas vy,

especificamente, de la via de la sefalizacion de las giberelinas (Gras et al., 2018;
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Hudson et al., 2011; Yoshida et al., 2014). Asimismo, SVP reduce la concentracion
de giberelinas en el vastago de plantulas de dos semanas (Andrés et al., 2014). Lo
anterior sugiere que tanto SOC7 como FUL también podrian estar relacionadas con
la via de las giberelinas, ya que tanto SCHLAFMUTZE (SMZ) y SNZ inactivan a las
giberelinas (Gras et al., 2018) y las giberelinas son promotores del crecimiento de
la raiz primaria (Ubeda-Tomas et al., 2008), por lo que se ajusta la actividad
promotora de FUL y SOC1 e inhibidora de SVP con relacion a la funcién de las

giberelinas.

La gran mayoria de los genes regulados que se comparten entre SOC1y SVP,
lo hacen de manera antagoénica, a diferencia de SEP3 y GA200x2 que son
inhibidos por ambos genes MADS-box

Del total de 16 genes mostrados en la Figura 5, un total de diez son regulados
unicamente por SVP y SOC1. La Figura 6 muestra una red de regulacion
conformada por estos diez genes junto con los cinco genes que se regulan de
manera compartida entre las tres proteinas con dominio MADS, asi como SNZ que
se comparte solamente entre SVP y FUL. Ademas, en esta red de regulacion de la
Figura 6, se incluyen otros genes reguladores clave que intervienen en la regulacion
de ciertas fitohormonas clave en el desarrollo de raiz primaria, tales como la
regulacion de auxinas mediante los genes PIN y YUC, en la regulacién de
citocininas con los genes KMD y de giberelinas a través de la enzima GIBBERELLIN
20-OXIDASE 1 (GA200x1). De los diez genes compartidos unicamente por SVP y
SOC1, ocho son regulados de manera antagonica y dos de ellos se regulan de la
misma manera, por lo que este patron de regulacién antagoénico entre SVP y SOC1
no ocurre en todos los casos, pero si en la gran mayoria. Esto sugiere que SVP y
SOC1 actuan en la misma via del desarrollo y lo podrian hacer en combinatoria, ya
que ambos tienen un indice de correlacion de expresidon en raiz, bastante elevado
lo que sugiere que se expresan en los mismos sitios, 10 que apoya su posible

interaccién en raiz (Figura S5).
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Figura 6. Red de regulacion de los genes blanco compartidos de FUL, SOC1y SVP. Los datos vienen
principalmente de plantulas completas. Los genes dentro de un cuadrado de color verde indican que
son genes regulados por FUL y SVP; un cuadrado azul indica que son genes regulados sélo por SOC1
y SVP y un cuadrado amarillo indica que son genes regulados por las tres proteinas FUL, SOC1 y
SVP. Una linea delgada indica que se regula a un tinico gen, mientras que una linea gruesa indica que
se regula a un conjunto de dos o mas genes contenidos en cuadrados. Los asteriscos quieren decir:
*Mutante de pérdida de funcidén del gen con una raiz primaria similar a la de la WT; **Fenotipo
observado en la triple mutante ga20ox1 ga20ox2 ga20ox3-1; ***Meristemo radicular reducido en la
triple mutante kmd1,2,4; ****Fenotipo observado en soc/ ag/24. Las lineas con flechas significan
regulacion positiva, lineas con tope significa regulacion negativa, lineas con ambas terminaciones
que tienen regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de sefializacion
significa que estan conectados, pero se desconoce ¢l tipo de regulacion.

La presencia de estos dos genes que estan siendo regulados de manera
similar por SVP y SOC1, sugiere que ocurre algun tipo de interaccién especifica
para que se observen dichos comportamientos en los patrones de expresion. Uno
de estos dos genes regulados es GIBBERELLIN 20-OXIDASE 2 (GA200x2), que
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codifica para una enzima involucrada en la biosintesis de giberelinas, ya que
aumenta los niveles de giberelinas enddgenas (Andrés et al., 2014; Fukasawa et
al., 2017). Asimismo, GA200x2 actua como promotor del crecimiento de la raiz ya
que la mutante de pérdida de funcién es de raiz corta a pesar de que este gen regula
negativamente la expresion de los genes que participan en el transporte y la sintesis
de auxinas PIN-FORMED 1 (PIN1), YUCCA 3y 8 (YUC3y YUCS) (Lv et al., 2018)
(Figura 6), que actuan como promotores del crecimiento de la raiz primaria (Di et
al.,, 2016; Vieten et al., 2005). Lo anterior sugiere que existen dos vias
independientes que afectan el crecimiento de la raiz por medio de GA200x2, una
via es a través de la promocidn directa en el crecimiento de la raiz primaria (Figura
6), y que ademas promueve los niveles endégenos de giberelinas, mientras que la
otra via podria considerarse como represora y que lleva a que la raiz sea corta, ya
que se daria por la inhibicion de la expresion de los genes PIN1, YUC3y YUCS8 por
GA200x2. Y ya que SVP y SOCT1 regulan negativamente a GA200x2 de manera
individual, ambos genes pueden estar involucrados tanto en la via directa por
GA200x2 o por la otra via indirecta mediada por los YUC o incluso por ambas vias.
Aunque por la denominada via indirecta, se pueden estar afectando otros procesos
del desarrollo, ya que no es directa la relacion. Asimismo, este patron de regulacion
negativa de GA200x2, va acorde al papel inhibidor de SOC1/AGL24 vy a la hipotética
funcidn inhibidora de SVP.

Finalmente, el segundo gen regulado de manera similar y compartida entre
SOC1y SVP es SEP3, que ademas actua como inhibidor de la transicion a la
floracidon. Ambos genes MADS-box lo regulan negativamente y esto concuerda con
la funcion promotora de SOC7 ya que un promotor desregula a un inhibidor, pero
no coincide con el papel represor de SVP durante la transicion a la floracion, ya que
reprime un represor. Lo anterior puede ser consecuencia de la misma actividad de
SEPALLATA 3 (SEP3), ya que se ha catalogado como un mediador en la formacion
de complejos superiores porque se encuentra en un gran porcentaje de
interacciones proteicas con otras proteinas con dominio MADS (Immink et al., 2009)
por lo que, la accidén de SEP3, depende mayormente con el tipo de proteina MADS

con el que interactua.

28



La funcién promotora de FUL en el crecimiento de la raiz primaria podria estar
vinculada a la via de respuesta a citocininas

Del total de los once genes que son desregulados en plantulas por FUL
(recuadro gris a la derecha de la Figura S11 y S12), tres de ellos estan involucrados
en la via de sefalizacion de las citocininas (Figura 7). Estos son los genes KISS ME
DEADLY 1,2y 4 (KMD1, KMD2 y KMD4) (Tabla A1 del apéndice). Tal como se
sefald anteriormente, las citocininas son relevantes durante el desarrollo de la raiz
ya que inhiben el crecimiento de la raiz primaria (Hill et al., 2013). Los genes KMD
estan relacionados filogenéticamente y pertenecen a una familia de proteinas F-
box, cuya transcripcidbn es regulada negativamente por las citocininas y que
participan en la regulacion negativa de la respuesta a estas hormonas mediante la
degradacion de las proteinas ARR de tipo B como lo son ARR1 y ARR12, que
regulan positivamente la via de transduccion de sefiales de esta fitohormona (Kim
et al., 2013). Tanto KMD1 como KMD?2 son inhibidores del crecimiento de la raiz
primaria, a pesar de inhibir la respuesta a citocininas, lo que suena contradictorio ya
que uno esperaria que, al inhibir la respuesta a citocininas, hubiera un efecto
promotor en el crecimiento de la raiz primaria. Sin embargo, el fenotipo de raiz corta
de KMD1y KMDZ2 unicamente se observa en mutantes sobreexpresores, por lo que
la expresion ectopica de estos genes puede influenciar en otros procesos de

desarrollo y explicar esta aparente contradiccion.
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Figura 7. Red de regulacion simplificada de los genes regulados por FUL que muestra los distintos
genes y suregulacion en el crecimiento de la raiz primaria. El color rojo indica que los datos provienen
de datos de ChIP-Seq (Bemer et al., 2017). Los cuadrados grises agrupan al conjunto de genes
regulados tanto positiva como negativamente por FUL y para consultar las referencias de los genes
blanco, véase la Tabla S2. Las lineas con flechas significan regulacion positiva, lineas con tope
significa regulacion negativa, lineas con ambas terminaciones que tienen regulacion tanto positiva
como negativa y las lineas sin ningtn tipo de sefalizacion significa que estan conectados, pero se
desconoce el tipo de regulacion. Las lineas gruesas indican una relacion con dos o mas genes
agrupados en un cuadrado.

Por otra parte, para comprender mejor la posible funcion de los genes
regulados por FUL (Tabla A1 de la seccion de Apéndice), incluidos los genes KMD,
se elabor6 un analisis usando la plataforma bioinformatica STRING (Szklarczyk et
al. 2019) que permite identificar modulos funcionales conformados por las proteinas
codificadas por los genes en cuestién. Unicamente se tomaron en cuenta los genes
regulados por FUL (recuadros grises de la Figura S11 y S12) y se excluyeron a los
genes blanco (recuadros rojos de la Figura S11 y S12), ya que se desconoce la
manera en que estan siendo regulados, es decir, si son promovidos o inhibidos por
FUL. Tal como se aprecia en la Figura 8, se formaron dos mdodulos. El médulo mas

pequefio esta conformado unicamente por KMD1 y KMD4, lo que sugiere que
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ambas proteinas actuan juntas y dado que KMD2 no tiene interaccion con el modulo
antes mencionado, esto sugiere que las proteinas de los genes KMD actuen de
manera especifica en ciertas etapas del desarrollo, dependiendo del tipo de

interaccion que tengan.
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Figura 8. Interacciones proteina-proteina codificadas por los genes regulados por FUL obtenidos a
través de la plataforma de STRING. Las lineas que relacionan las interacciones proteicas representan
diferentes tipos de evidencia dependiendo del color, las grises oscuras son co-expresion, las rosas son
datos experimentales/bioquimicos, mientras que las grises claras son homologia de proteinas. Las
proteinas se marcaron con la etiqueta “transcription factor binding” de GO en color rojo. El signo “+”
sobre la proteina indica que es regulado positivamente por FUL y el signo “- , significa que es
regulado negativamente. Tales signos solo se afladieron en aquellas proteinas que tienen interacciones
con otras proteinas.
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Asimismo, el analisis de expresion de los genes regulados por FUL mediante
la plataforma e-northern (BAR Toronto), muestran niveles muy altos de expresién
en raices de los genes KMD1, KMD2 y en menor medida de KMD4 (Figura 9).
Ademas, el indice de correlacion entre KMD1 y KMD4 es bastante alto, lo que
sefala que sus patrones de expresion son similares entre si. Estos datos junto a los
anteriormente citados apoyan el hecho de que FUL puede estar afectando el
crecimiento de la raiz primaria por medio de la via de senalizacion de las citocinas,

a través de los genes KMD.
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Figura 9. Datos de microarreglos de la raiz primaria de Arabidopsis de los genes blancos regulados
por FUL. De los 23 genes blancos regulados, s6lo se tomaron en cuenta 21 de ellos en “A” ya que no
hay datos ni para el miR172C ni para el gen IND. En “B” so6lo se tomaron en cuenta 19 genes para
que se observe la regulacion de los mismos sin la presencia de KMDI y KMD?2 ya que estos dos genes
se expresan con una intensidad mayor a 1000 y los datos siempre son relativos al gen que tenga la
mayor expresion. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo
corresponde a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la
germinacion; la etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a
una plantula de 16.5 dias y la etapa 1.09 a una plantula de 21.1 dias. El dendograma que se muestra
a la derecha de la Figura, agrupa jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion
de Pearson. El simbolo “+” a un costado del gen significa que esta siendo regulado positivamente por
FUL, mientras que “-“ quiere decir que esta siendo regulado negativamente. M. Crecimiento significa
el medio de crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los
niveles de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Modificado de la aplicacion
e-northern de BAR Toronto.
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La hipotética funcién inhibidora de SVP durante el crecimiento de la raiz
primaria podria estar vinculada principalmente con la inhibicion de la
expresion de GA20ox2 y la activaciéon de la expresion de GA2ox4

A pesar de la funcion inhibidora de SVP durante la transicion a la floracion,
hasta la fecha se desconoce su funcion en el desarrollo de la raiz primaria, aunque
existen ciertos indicios que sugieren una funcién inhibidora en el crecimiento de
esta. Por una parte, SVP se expresa en varias zonas de la raiz primaria y los
patrones de expresion se ven fuertemente alterados bajo distintas condiciones de
estrés y hormonales (Figuras S7 y S8). De hecho, entre los genes blanco regulados
por esta proteina (recuadros rojos de la Figura 10) se encuentran varios elementos
que participan en diferentes vias hormonales como son AUXIN RESPONSE
TRANSCRIPTION FACTOR 2y 3 (ARF2, ARF3), YUCCA 6 (YUCG6), PIN1 y PIN-
FORMED 7 (PIN7) con las auxinas; BRASSINOSTEROID INSENSITIVE 1 (BRI1)
con los brasinosteroides; PLANT U-BOX PROTEIN 10 (PUB10) con el jasmonato;
y CONSTITUTIVE PHOTOMORPHOGENIC 1 (COP1) con las giberelinas (para
mas informacién consultese la Tabla A1 de la seccion de Apéndice). Por otra parte,
SVP es un gen que se induce por citocininas, contrario a la regulacién de estas
sobre FUL y SOC1 (Figura S8). Asimismo, SVP regula negativamente a GA200x2,
promotor tanto del desarrollo de la raiz primaria como de la biosintesis de
giberelinas, hormona que promueve el desarrollo de la raiz primaria. De igual
manera, SVP regula negativamente a GIBBERELLIN 2-OXIDASE 4 (GA20x4), que

participa en el catabolismo de esta misma hormona (Figura 10).
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Figura 10. Red de regulacion simplificada de los genes regulados por SVP que muestra los distintos
genes y suregulacion en el crecimiento de la raiz primaria. El color rojo indica que los datos provienen
de datos de ChIP-Seq (Gregis et al., 2013) y un ChIP-chip (Tao et al., 2012). Los cuadrados grises
agrupan al conjunto de genes regulados tanto positiva como negativamente por SVP y para consultar
las referencias de los genes blanco, véase la Tabla S3. Las lineas con flechas significan regulacion
positiva, lineas con tope significa regulacion negativa, lineas con ambas terminaciones que tienen
regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningtn tipo de sefializacion significa que
estan conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion. Las lineas gruesas indican una relacion
con dos o0 mas genes agrupados en un cuadrado.

El analisis de STRING de los blancos regulados por SVP (Tabla A1 de la
seccion de Apéndice), se incluye unicamente a los genes regulados por parte de
SVP (recuadros grises de la Figura S13 y S14), y no se incluyen a los genes blanco
(recuadros rojos de la Figura S13 y S14). Como se puede ver en la Figura 11, se
forma un médulo constituido por GA20x4, GA200x2 y GIBBERELLIN 2-OXIDASE 8
(GA20x8), siendo esta ultima otra clase de dioxigenasa dependientes de 2-
oxoglutarato que regula la desactivacién de las giberelinas bioactivas y que se
expresa exclusivamente en células estomaticas (Li et al., 2019). Este analisis nos
sugiere que éstas tres proteinas se relacionan entre si y actuan de manera muy

estrecha.
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Figura 11. Interacciones proteina-proteina codificadas por los genes regulados por SVP obtenidos a
través de la plataforma de STRING. Las lineas que relacionan las interacciones proteicas representan
diferentes tipos de evidencia dependiendo del color, las azules son bases de datos curadas, las grises
oscuras son co-expresion, las rosas son datos experimentales/bioquimicos, mientras que las grises
claras son homologia de proteinas. Las proteinas se marcaron con la etiqueta “DNA-binding
transcription factor activity” de GO en color rojo. El signo “+” sobre la proteina indica que es regulado
positivamente por SVP y el signo “- , significa que es regulado negativamente. Tales signos solo se
afiadieron en aquellas proteinas que tienen interacciones con otras proteinas.

Por otra parte, los datos de expresion proporcionados por la plataforma e-
northern (BAR Toronto), muestran niveles de expresion muy bajos o casi nulos bajo
distintas etapas del desarrollo de los genes GA20x4, GA200x2 y GA20x8 (Figura

12). Aunque esto sugiere que podrian no tener actividad en la raiz primaria,
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ciertamente son relevantes para el crecimiento de la raiz primaria, ya que su

actividad podria estar delimitada en el tiempo y el espacio, como en el caso de

GA20x8 que sblo se expresa en células estomaticas.
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Figura 12. Datos de microarreglos de la raiz primaria de Arabidopsis de los genes blancos regulados
por SVP. De los 28 genes blancos regulados, solo se tomaron en cuenta 27 de ellos en “A” ya que no
hay datos para el miR172. En “B” sélo se tomaron en cuenta 26 genes ya que, como los datos son
relativos, se quitd CYP707A44 debido a que tiene una expresion muy alta (con una intensidad mayor
a 800). De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde a
una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la germinacion; la
etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a una plantula de
16.5 dias y la etapa 1.09 a una plantula de 21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha de
la Figura, agrupa jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. El
simbolo “+” a un costado del gen significa que esta siendo regulado positivamente por FUL, mientras
que quiere decir que esta siendo regulado negativamente. M. Crecimiento significa el medio de
crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los niveles de
expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Modificado de la aplicacion e-northern
de BAR Toronto.
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En conclusion, la funcidon hipotética inhibidora de SVP en raiz primaria se
puede explicar parcialmente por la regulacion negativa sobre GA200x2, que es un
promotor de la raiz primaria, y por la regulacion positiva sobre GA20x4 que inactiva

a las giberelinas que tienen un efecto promotor sobre el crecimiento de esta.

La hipotética funcion promotora del crecimiento de la raiz primaria por SOC1
podria estar vinculada con la regulacién positiva de YUC9, mientras que una
hipotética funciéon inhibidora estaria relacionada con la regulacién negativa de
GA200x2

La funcién de SOCT durante el crecimiento de raiz primaria podria ser
variable y depende, sobre todo, del tipo de interaccién que se presente. Por un lado,
se conoce que de manera individual SOC7 no tiene efecto alguno sobre el
crecimiento de la raiz primaria y unicamente se ha observado un efecto inhibidor en
combinatoria con AGL24. Sin embargo, en esta tesis se propone por lo menos dos
distintas vias en las cuales SOC1 podria tener una repercusion en el crecimiento de
la raiz primaria; la primera de ellas es mediante la via de regulacién positiva a
YUCCA 9 (YUC9) (Figura 13) que es un gen que codifica para una enzima
encargada de la biosintesis de auxinas (Mashiguchi et al., 2011) y que ademas es
promotor del crecimiento de raiz primaria (Di et al., 2016). Bajo este esquema de
regulacion, SOC1 actua como promotor del crecimiento de raiz primaria. La otra
posible via es a través de la regulacion negativa de GA20ox2 (Figura 13), que es
una enzima que actua como promotor tanto del crecimiento de la raiz primaria como
de la biosintesis de auxinas. Por lo que, bajo este esquema de regulacién, SOC1

funciona como un inhibidor del crecimiento de raiz primaria.
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Figura 13: Red de regulacion simplificada de los genes regulados por SOC1 que muestra los distintos
genes y su regulacion en el crecimiento de la raiz primaria. El color rojo indica que los datos provienen
de datos de ChIP-Seq (Immink et al., 2012) y ChIP-chip (Tao et al., 2012). Los cuadrados grises
agrupan al conjunto de genes regulados tanto positiva como negativamente por SOC1 y para consultar
las referencias de los genes blanco, véase la Tabla S4. Las lineas con flechas significan regulacion
positiva, lineas con tope significa regulacion negativa, lineas con ambas terminaciones que tienen
regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de sefializacion significa que
estan conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion. Las lineas gruesas indican una relacion
con dos o mas genes agrupados en un cuadrado.

El analisis de STRING de los genes blancos regulados por SOC1 (para mas
informacion sobre cada uno de estos genes, consultese la seccidn de Apéndice),
Se utilizaron unicamente los genes regulados por parte de SOC1 (recuadros grises
de la Figuras S15 y S16) y no se incluyen a los genes blanco (recuadros rojos de la
Figura S15y S16). Como se puede observar en la Figura 14, se muestra un modulo
compuesto exclusivamente por enzimas que regulan la concentracion de las
giberelinas, muy parecido al que presenta SVP en la Figura 11. Este mdodulo en
SOC1 esta integrado por GA20x4, GA200x2 y GA200x1, en donde el primero actua

como inactivador de giberelinas y los dos ultimos como promotores de la biosintesis
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de esta misma hormona. Por lo tanto, esto nos sugiere que las tres enzimas se

relacionan entre si y actuan de manera muy estrecha.
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Figura 14. Interacciones proteina-proteina codificadas por los genes regulados por SOC1 a través de
la plataforma de STRING. Las lineas que relacionan las interacciones proteicas representan diferentes
tipos de evidencia dependiendo del color, las azules son bases de datos curadas, las rosas son datos
experimentales/bioquimicos, las grises oscuras son co-expresion, mientras que las grises claras son
homologia de proteinas. Las proteinas se marcaron con la etiqueta “transcription factor binding” de
GO en color rojo, mientras que las proteinas en color gris no poseen ninguna etiqueta de GO.. El
signo “+” sobre la proteina indica que es regulado positivamente por SOC1 y el signo “- , significa
que es regulado negativamente. Tales signos solo se afiadieron en aquellas proteinas que tienen
interacciones con otras proteinas.

Por otra parte, los datos de expresion proporcionados por la plataforma e-
northern (BAR Toronto), muestran niveles de expresion muy bajos o casi nulos bajo
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distintas etapas del desarrollo de los genes GA20x4, GA200x2 y GA200x1 (Figura
12); sin embargo, usando e-northern y buscando la expresion de estos genes en
tejidos de raiz, vemos que todos aumentan, sobre todo GA200x2, bajo condiciones
de respuesta a alto de nitrdgeno en tejidos que abarcan a la cofia lateral,
endodermis, periciclo y a la raiz completa (Figura S17). De igual manera, GA20ox1
y GA200x4 muestran niveles de expresion altos en procambium, mientras que
GA200x2 presenta igualmente niveles de expresion altos en la zona del cortex.
Estos datos sugieren un patron de expresion bastante particular por parte de estos
genes, y que podrian estar vinculados especificamente a ciertos tejidos de la raiz,
asi como también a ciertos agentes estresantes como la alta concentracién de

nitrégeno en el medio.
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Figura 15. Datos de microarreglos de la raiz primaria de Arabidopsis de los genes blancos regulados
por SOC1. De los 34 genes blancos regulados, solo se tomaron en cuenta 33 de ellos en “A” ya que
no hay datos para el miR172b. En “B” s6lo se tomaron en cuenta 31 genes para que se observe la
regulacion de estos sin la presencia de KINI y KIN2 ya que estos dos genes se expresan con una
intensidad mayor a 1400 y los datos siempre son relativos al gen que tenga la mayor expresion. De
acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde a una plantula
con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la germinacidn; la etapa 1.03
corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a una plantula de 16.5 dias
y la etapa 1.09 a una plantula de 21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha de la Figura,
agrupa jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. El simbolo “+”
a un costado del gen significa que esta siendo regulado positivamente por FUL, mientras que “-*
quiere decir que esta siendo regulado negativamente. M. Crecimiento significa el medio de
crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los niveles de
expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Modificado de la aplicacion e-northern
de BAR Toronto.
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En conclusion, SOC1 muestra un efecto menos especifico en el crecimiento
de la raiz primaria que depende principalmente del tipo de interaccion o regulacion
que este tenga, a diferencia de lo mostrado para FUL. Ya que, aunque los niveles
de expresion de SOC1T sean relativamente altos en raiz, los mutantes tanto de
pérdida de funcién como los de sobreexpresion no tienen un efecto en el crecimiento
de la raiz primaria y solo funciona como inhibidor en la doble mutante de pérdida de
funcién junto con AGL24. Por otra parte, SOC1 es considerado como un gen
importante en la formacion de complejos proteicos superiores al igual que SEP3,
debido a que esta presente en multiples interacciones con otras proteinas con
dominio MADS en la parte aérea de la planta y participa tanto en la transicién a la
floracién como en el desarrollo de 6rganos florales (Immink et al., 2009). Por lo tanto,
estamos mostrando el posible papel de SOC1 en el crecimiento de la raiz primaria
cuando interactua con otras proteinas con dominio MADS como con SVP y FUL.

La via de seinalizacion de los brasinosteroides y de las auxinas podria ser un
punto de control en el crecimiento de la raiz primaria que es regulado por FUL,
SOC1y SVP

Se detectaron los blancos genéticos directos de las proteinas con dominio
MADS: FUL, SVP y SOC1 que tengan relacion con el crecimiento de la raiz primaria
(tabla A1 de la seccion de Apéndice). Como se puede ver en la Figura 16, SVP tiene
una mayor cantidad de genes blanco con un total de 32, seguido de SOC1 con 16
y FUL con 11 (Figuras 7, 10 y 13). Del total de estos genes blanco, unicamente dos
genes blanco se comparten entre las tres proteinas con dominio MADS. Estos son
BRI1y ARF3 (Figura 16 y Tablas S7 y S8). BRI1 es un gen que codifica para una
quinasa rica en leucinas que se localiza en la membrana plasmatica y que forma un
heterodimero con BAK1. Asimismo, es un receptor de brasinosteroides que esta
involucrado en la transduccién de senales de azucares (Li et al., 2002). El mutante
de pérdida de funcidon de este gen es insensible tanto a la glucosa como a los
brasinoesteroides (Noguchi et al., 1999). De igual manera, la proteina interactua

fisicamente con las subunidades B y y de ciertas proteinas G que son esenciales
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para mediar la sefalizacion de la glucosa (Peng et al., 2018). Por otro lado, ARF3
promueve la determinacion del meristemo floral porque reprime la expresion de
WUSCHEL (WUS) que se requiere para mantener las células troncales en un estado
indiferenciado (Liu et al., 2014). Asimismo, ARF3 establece la polaridad de la hoja
y actua como un inhibidor de la respuesta a las auxinas (Roosjen et al., 2017). De
manera interesante se ha visto que dos miembros de esta familia de factores de
transcripcion AUXIN RESPONSE TRANSCRIPTION FACTOR 7 y 19 (ARF7 y
ARF19) que aunque no son regulados por estas tres proteinas con dominio MADS,
son promotores y actuan de manera redundante en el desarrollo de las raices
laterales, en parte, por medio de la regulacién tanto positiva como negativa de genes
que participan en el transporte y la conjugacion de las auxinas, respectivamente,

regulando la disponibilidad de esta hormona (Vanneste et al., 2005).
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Figura 16. Diagrama de Venn que contiene los genes que participan en el crecimiento de raiz primaria
compartidos entre las tres proteinas con dominio MADS: FUL, SVP y SOCI. Los nimeros por
encima y debajo de los genes MADS-box indican los blancos genéticos provenientes de ensayos de
ChIP de los 136 genes de crecimiento de raiz primaria. En la columna “raiz” se coloca un “+” si el
gen tiene una funcion promotora en el crecimiento de raiz primaria, y un “- si su funcion es
inhibidora. Para consultar las referencias, revise las Figuras 7, 10, 13 y la Tabla S7.
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En conclusion, si se toman en cuenta todos los datos planteados en los dos
primeros capitulos de esta tesis, se puede hipotetizar que, en la regulacion del
crecimiento de la raiz primaria, FUL va a inducir a BRI1y a reprimir a ARF3, mientras
que SVP mostraria un patron de regulacion contrario al de FUL. En cuanto a SOCA1,
esta regulacion va a depender del tipo de interaccion con otras proteinas de tal
forma que puede inhibir o inducir la expresion de estos dos genes. Asimismo, es
muy interesante que se regulen estos dos genes por estas tres proteinas con
dominio MADS ya que puede ser un punto de control en el crecimiento de la raiz
primaria. Ademas, esta regulacion podria estar vinculada a una via de respuesta a
condiciones de estrés ya que se ha visto que los brasinosteroides estan presentes
en ciertas vias de respuesta a estrés tales como la tolerancia a altas y bajas
temperaturas, deshidratacion, alta salinidad y dafio por patdogenos, ademas de que
la adicién de brasinosteroides promueve el crecimiento de raiz primaria (Wei & Li,
2016). Por otra parte, la expresion de BRI1 en la raiz es relativamente alta en
comparacién con la expresion de ARF3 que es baja o casi imperceptible (Figura 17).
Esto nos sugiere que ARF3 podria estar siendo regulado dependiendo de las

condiciones ambientales y la etapa del desarrollo.
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Figura 17. Datos de microarreglos de la raiz primaria de Arabidopsis de los blancos genéticos
compartidos entre las tres proteinas con dominio MADS: FUL, SVP y SOC1. En “A” se muestran
todos los 11 genes compartidos y en “B” s6lo se tomaron en cuenta 10 genes para que se observe la
regulacion de estos sin la presencia de C4H ya que este gen se expresa con una intensidad mayor a
3000 y los datos siempre son relativos al gen que tenga la mayor expresion. De acuerdo con la
nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde a una plantula con los
cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la germinacion; la etapa 1.03
corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a 16.5 dias y la etapa 1.09 a
21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha de la Figura, agrupa jerarquicamente a los genes
mediante el coeficiente de correlacidon de Pearson. La columna MADS al costado izquierdo de los
niveles de expresion de cada gen, indica si son blancos directos de FUL (F), de SVP (V) o de SOCI
(S) ya sea de manera individual o compartida. M. Crecimiento significa el medio de crecimiento el
cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los niveles de expresion,
amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. El simbolo “+” al costado derecho del gen
significa que es un regulador positivo del crecimiento de raiz primaria, mientras que “-* quiere decir
que es un regulador negativo. Modificado de la aplicacion e-northern de BAR Toronto.
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SOC1 y FUL muestran tres blancos genéticos compartidos relacionados con
el transporte de toxinas y el desarrollo de la pared y membrana celular

Los niveles de expresion de todos los genes blanco compartidos unicamente
entre SOC1 y FUL son relativamente altos (Figuras 16 y 17). Dos de estos genes
blanco son promotores del crecimiento de raiz primaria: CINNAMATE 4-
HYDROXYLASE (C4H) y LYSOPHOSPHATIDYLETHANOLAMINE
ACYLTRANSFERASE (LPTEAT2), y uno de ellos actta como represor,
DETOXIFYING EFFLUX CARRIER 35 (DTX35). C4H participa en el metabolismo
de los fenilpropanoides y es un compuesto clave en el proceso de deposicion de la
lignina (Schilmiller et al., 2009). LPTEATZ2 es una enzima encargada de mantener
niveles adecuados de fosfatidiletanolamina, lisofosfatidiletanolamina vy
lisofosfatidilcolina, compuestos esenciales en la biosintesis de lipidos de
almacenamiento y de la membrana plasmatica (Jasieniecka-Gazarkiewicz et al.,
2017). Por otra parte, DTX35 codifica para un transportador de salida de la célula
de multiples farmacos y toxinas e interviene en el metabolismo de los flavonoides
que son metabolitos secundarios involucrados en la respuesta contra los rayos UV
y otros tipo de estrés. Ademas, los flavonoides intervienen en la pigmentacion de
las flores con el fin de atraer polinizadores. Los mutantes de pérdida de funcion de
DTX35 tienen niveles reducidos de flavonoides, por lo que se afectan procesos tales
como el crecimiento de las raices, el desarrollo y la germinacion de las semillas, y
el desarrollo, la liberacion y la viabilidad del polen (Thompson et al., 2010). Por lo
tanto, ambos genes MADS-box estan regulando genes que participan en procesos
de sefalizacion y composicion de la membrana plasmatica y la pared celular y del
metabolismo de flavonoides. De igual manera, se podria esperar que la regulacion
de estos genes por FUL y SOC en la raiz primaria fuera positiva, ya que en la parte

aérea ambos suman sus efectos (Figura 5).
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La combinatoria entre FUL y SVP podria estar vinculada a la via de respuesta
a auxinas mediante ARF2

Otro de los genes blanco compartidos que se expresa con alta intensidad es
ARF2, que es un gen blanco que se comparte unicamente entre FUL y SVP. ARF2
es un factor de respuesta a auxinas que se fosforila en medios deficientes de K* y
esto provoca que se desregule y aumente la respuesta a auxina en la planta
(Roosjen et al., 2018), ya que, de igual manera a ARF3, ARF2 actua como represor
de la respuesta a auxinas finalmente y de manera muy interesante, ARF2 interactua
con FUL (Roosjen et al., 2017). Lo anterior sugiere una via alterna a la de ARF3 en
la regulacion de los niveles de auxina, ya que como se menciond anteriormente, los
niveles de expresion de ARF2 son elevados en comparacion a los de ARF3 (Figura
17). De acuerdo con los efectos reales e hipotéticos que tienen FUL y SVP en el
crecimiento de la raiz respectivamente, se esperaria que FUL regule negativamente
a ARF2 mientras que SVP lo regule positivamente. Asimismo, si estas dos proteinas
actuan en combinatoria podria ser que regulen positivamente a ARF2, debido al
efecto epistatico que tiene svp-32 sobre ful-2 en la transicidn a la floracién (Figura
2).

SOC1 podria estar vinculado a la via de respuesta por estrés oxidativo
mediante la regulacion de ANNAT1

ANNAT1 (ANNAT1) es un gen blanco de SOC1 que se expresa con muy alta
intensidad en la raiz (Figura 18). Este gen codifica para una proteina de unién a
membrana dependiente de calcio y que pertenece a la familia de genes de anexinas.
La proteina tiene actividad peroxidasa y los niveles de expresion del gen aumentan
en respuesta al estrés oxidativo. Por lo tanto, la proteina es sensible a la presencia
de agentes reductores por lo que funciona como un sensor redox en las células
vegetales (Gorecka et al., 2005). De igual manera, los mutantes sencillos de pérdida
de funcién de ANNAT1 muestran tolerancia a la sequia y al estrés salino de una
manera dependiente de la luz, e igualmente bajo estas condiciones de estrés,
ANNAT1 induce la expresiéon de NINE-CIS-EPOXYCAROTENOID DIOXYGENASE
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3 (AtINCED3) y DELTA1-PYRROLINE-5-CARBOXYLATE SYNTHASE 1 (P5CS1)
que codifican para enzimas clave en la sintesis de ABA vy prolina, respectivamente
(Huh et al., 2010). Por otra parte, ANNAT1 esta involucrado en la homeostasis idnica
celular, ya que una disminucion del pH de 7,0 a 5,8 reduce el tiempo de formacion
de canales ionicos por parte en membranas lipidicas, lo que provoca que ANNAT1
aumenta la conductancia unitaria (Gorecka et al., 2007). Por lo tanto, SOC1 podria

estar vinculado a este tipo de via mediante la regulacién de ANNATT1.
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Figura 18. Datos de expresion en raiz de todos los blancos genéticos de las tres proteinas con dominio
MADS: FUL, SVP y SOCI. Los datos provienen de microarreglos provenientes de raices de
Arabidopsis. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde
a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la germinacion;
la etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a 16.5 dias y la
etapa 1.09 a 21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha de la Figura, agrupa
jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. La columna MADS al
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costado izquierdo de los niveles de expresion de cada gen, indica si FUL (F), SVP (V) y SOC1 (S) si
son blancos directos mediante ensayos de ChIP de estos genes MADS-box, tanto de manera
individual como en conjunto. M. Crecimiento significa el medio de crecimiento el cual consta de
maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los niveles de expresion, amarillo para niveles
bajos y rojo para niveles altos. El simbolo “+” al costado derecho del gen significa que es un regulador
positivo del crecimiento de raiz primaria, mientras que “-*
Modificado de la aplicacion e-northern de BAR Toronto.

quiere decir que es un regulador negativo.

Capitulo tres: Identificacion de genes que participan en el crecimiento de la
raiz primaria de Arabidopsis thaliana incluidos los regulados por las proteinas
con dominio MADS: SOC1, SVP y FUL.

Aproximadamente uno de cada cuatro genes de crecimiento de la raiz
primaria que han sido descritos, actuan como inhibidores del crecimiento de
raiz primaria
Se elabord una base de datos con 136 genes provenientes de mutantes de pérdida
de funcion y/o de sobreexpresion con fenotipos claros en el crecimiento de la raiz
primaria (Tabla S7). De estos, 98 genes (72%) tienen actividad promotora mientras
que soOlo 34 (25%) presentan actividad inhibidora en el crecimiento de raiz y
unicamente cuatro genes (2%) tienen actividad tanto inhibidora como promotora
(Figura 19).

Ambos 3%

Inhibidores
25%

Figura 19. Clasificacion de 136 genes que se agrupan de acuerdo con su funcién en el crecimiento
de la raiz primaria. Estos genes se clasificaron de acuerdo con el fenotipo que presentan los mutantes
sencillos de pérdida de funcion y sobreexpresores como promotores, inhibidores y ambas funciones.
Para mayor detalle de cada uno de estos genes, véase la Tabla S7.
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Estos 136 genes son una muestra representativa del panorama actual sobre
el crecimiento de la raiz primaria, ya que la busqueda fue dirigida a genes con
fenotipos muy evidentes y ampliamente estudiados en este érgano. La proporcion
3:1 de genes promotores sobre genes inhibidores sugiere, que hay un problema
metodoldgico para detectar a los inhibidores o que existe un fenomeno bioldgico
real en donde es mas dificil inhibir que promover el crecimiento de la raiz primaria

en un entorno silvestre.

Ciertos genes inhibidores del crecimiento de la raiz primaria forman médulos
relacionados con la regulacion epigenética y con la biosintesis del thalianol
El analisis de STRING de los 34 genes inhibidores de la raiz primaria (tabla
A1 de la seccidn de Apéndice) muestra que se formaron tres médulos de proteinas
que interaccionan entre si, las cuales se nombraron desde 11 hasta 13 (Figura 20).
De estos tres modulos, destaca el mddulo 13 compuesto por THALIAN-DIOL
DESATURASE 1 (THAD1), THALIANOL HYDROXYLASE 1 (THAH1) vy
THALIANOL SYNTHASE 1 (THAS1), que ademas de que se expresan en la raiz
primaria, tienen altos indices de correlacion entre ellos (Figura 21A). Estos tres
estan relacionadas en la biosintesis de un compuesto triterpenoide triciclico
conocido como thaliandiol, y al ser un terpeno, podria tener tanto consecuencias en
procesos como la produccion de precursores de moléculas esteroideas, asi como
también los terpenos presentan funciones enzimaticas y de comunicacion e
interaccion con el medio. Igualmente, entre los genes inhibidores el moddulo 11 esta
integrado por EMBRYONIC FLOWER 2 (EMF2), CURLY LEAF (CLF) y MEDIATOR
25 (MED25). EMF2 y CLF son integrantes del complejo Polycomb de regulacion
epigenética (Figura 20) e igualmente presentan niveles de expresion relativamente
altos (Figura 21B). El mdodulo restante esta integrado por dos precursores de un
péptido con respuesta a auxinas, PAMP-INDUCED SECRETED PEPTIDE 2y 3
(PIP2 y PIP3). Ambos precursores inhiben el crecimiento de la raiz primaria y
promueven la elongacién y el alargamiento del hipocdétilo lo que sugiere que pueden

funcionar como mediadores, en estos fenotipos, de la respuesta de las auxinas.
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Figura 20. Interacciones proteina-proteina codificadas por todos los genes inhibidores de raiz
primaria obtenidos a través de la plataforma de STRING. Las lineas que relacionan las interacciones
proteicas representan diferentes tipos de evidencia dependiendo del color, las azules claras son bases
de datos curadas, las rosas son datos experimentales/bioquimicos, las azules oscuros son co-
ocurrencia de genes, las grises oscuras son co-expresion, mientras que las grises claras son homologia
de proteinas. Las proteinas en color rojo tienen la etiqueta “DNA-binding transcription factor
activity” de GO, mientras las proteinas en color gris no poseen ninguna etiqueta de GO. Los mddulos

genéticos se distinguen por la interaccion de al menos dos proteinas y se identifican desde I1 hasta
I3.
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Figura 21. Datos de microarreglos de la raiz primaria de Arabidopsis de los genes inhibidores que
unicamente forman modulos segun la plataforma de STRING. En “A” se muestran los 8 genes que
forman modulos entre los inhibidores y en “B” sélo se tomaron en cuenta 5 genes para que se vea la
regulacion de estos sin la presencia de THADI1, THAHI y THASI ya que estos tres genes se expresan
con una intensidad mayor a 1300 y los datos siempre son relativos al gen que tenga la mayor
expresion. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde
a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la germinacion;
la etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a 16.5 dias y la
etapa 1.09 a 21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha de la Figura, agrupa
jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. La columna MADS al
costado izquierdo de los niveles de expresion de cada gen, indica si son blancos directos de FUL (F),
de SVP (V) o de SOCI1 (S) ya sea de manera individual o compartida. M. Crecimiento significa el
medio de crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los
niveles de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Modificado de la aplicacion
e-northern de BAR Toronto.
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Ciertos genes promotores del crecimiento de la raiz primaria forman médulos
relacionados con la via del desarrollo de TOR y con el acarreo de auxinas

En el analisis de STRING de los 98 genes promotores del crecimiento de raiz
primaria (tabla A1 de la seccién de Apéndice), se formaron once moddulos de
proteinas que interaccionan entre si, las cuales se nombraron desde P1 hasta P11
(Figuras 22 y S18). Entre los genes promotores se destaca la presencia de
TRANSLATIONALLY CONTROLLED TUMOR PROTEIN (TCTP1), FUMONISIN
B1-RESISTANT12 (FBR12) y RIBOSOMAL PROTEIN SMALL SUBUNIT 6B
(RPS6B) en el mddulo P6, ya que estos tres elementos exhiben altos niveles de
expresion en comparacion con el resto de los genes promotores del crecimiento de
raiz primaria (Figura 23A). Ademas, estas tres proteinas intervienen en la via de
Target of Rapamycin (TOR) y en la biogénesis de ribosomas. La via de TOR es
importante en procesos del crecimiento y la division celular, asi como también en la
biogénesis de los ribosomas y dados los altos niveles de expresion de estos tres
elementos en raiz primaria (Figura 23), es probable que puedan estar actuando de
manera coordinada en este mismo 6rgano. Por otra parte, también se destaca el
modulo P7 donde se encuentra PIN-FORMED 2 (PIN2), transportador de salida de
auxinas, y PLETHORA 1y 2 (PLT1 y PLT2), que ademas de dar especificidad al
centro quiescente y a la actividad de las células troncales, responden a la
acumulacién de auxinas y dependen de factores de transcripcion de respuesta a
auxinas (Aida et al., 2004), por lo que puede existir una relacion entre la via del

acido abscisico y las auxinas junto con la via del crecimiento de raiz primaria.
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Figura 22. Interacciones proteina-proteina codificadas por todos los genes promotores de la raiz
primaria que forman modulos entre si y obtenidos a través de la plataforma de STRING. Las lineas
que relacionan las interacciones proteicas representan diferentes tipos de evidencia dependiendo del
color, las azules claras son bases de datos curadas, las rosas son datos experimentales/bioquimicos,
las verdes son cercania en el genoma, las grises oscuras son co-expresion, mientras que las grises
claras son homologia de proteinas. Las proteinas en color rojo tienen la etiqueta “Transcription
regulator activity” de GO, mientras que las proteinas en color gris no poseen ninguna etiqueta de GO.
Los modulos genéticos se distinguen por la interaccion de al menos dos proteinas y se identifican
desde P1 hasta P11.
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Figura 23. Datos de microarreglos de la raiz primaria de Arabidopsis de los genes promotores que
unicamente forman modulos segun la plataforma de STRING. En “A” se muestran los 44 genes que
forman moédulos entre los promotores y en “B” sélo se tomaron en cuenta 40 genes para que se vea
la regulacion de estos sin la presencia de ERDS5, FBR12, RPS6B y TCTPI ya que estos cuatro genes
se expresan con una intensidad mayor a 1800 y los datos siempre son relativos al gen que tenga la
mayor expresion. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo
corresponde a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la
germinacion; la etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a
16.5 dias y la etapa 1.09 a 21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha de la Figura, agrupa
jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. La columna MADS al
costado izquierdo de los niveles de expresion de cada gen, indica si son blancos directos de FUL (F),
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de SVP (V) o de SOCI1 (S) ya sea de manera individual o compartida. M. Crecimiento significa el
medio de crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los
niveles de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Modificado de la aplicacion
e-northern de BAR Toronto.

Los factores de transcripcion de respuesta a auxinas (ARF) actian como
inhibidores del crecimiento de la raiz primaria mientras los de respuesta a
etileno (ERF) como promotores.

Que los genes ARF tengan efectos exclusivamente inhibidores en el
crecimiento de raiz primaria y que los ERF tengan efecto promotor, sugiere que este
tipo de genes tiene roles bien definidos en el crecimiento de la raiz primaria; sin
embargo, dentro de los genes ARF encontramos tanto activadores como represores
de la via de las auxinas. Por un lado, ARF3 y ARF4 actuan como reguladores
negativos de la respuesta a auxinas y del crecimiento de la raiz primaria, mientras
que ARF7y ARF19 son reguladores positivos de esta via y la doble mutante también
actua como regulador negativo (Roosjen et al., 2018). Esto indica que dicha
respuesta a auxinas esta finamente regulada y que ambos grupos de ARF actuan
de manera coordinada, recordando que la respuesta a auxinas en raiz primaria es
dependiente de la concentracion de auxinas, ya que se ha observado que a una
concentracion de 25 nM esta hormona tiene un efecto promotor en el crecimiento
de raiz primaria, mientras que a concentraciones mayores el efecto es inhibidor
(Okumura et al., 2013; Shin et al., 2017). Por otro lado, los genes ERF se agrupan
unicamente entre si cuando se usa la plataforma de STRING. Los mutantes de
pérdida de funcion de los genes ETHYLENE RESPONSE FACTOR 73, 102, 103,
104 y 105 (ERF73, ERF102, ERF103, ERF104 y ERF105) muestran que estos
genes son promotores del crecimiento de la raiz primaria. Estos genes son
integradores de varias vias involucradas en la respuesta a estrés y por lo menos
ERF104 y ERF105 se relacionan con MYB DOMAIN PROTEIN 77 (MYB77) que es
un gen de respuesta a auxinas, lo cual sugiere que esta via de respuesta a etileno
esta integrada con la via de respuesta a auxinas. Por otro lado, estos genes también

actuan en la via de respuesta de aclimatacion al frio (lligen et al., 2020).
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Algunos genes que participan en la biosintesis de las auxinas (YUC) inhiben
mientras otros promueven el crecimiento de la raiz primaria

Se puede ver en la Figura 22 que hay 6 proteinas YUC que estan actuando
como promotores mientras que hay 2 proteinas YUC que actuan como represores
(Figura 20). Los genes YUC codifican para enzimas encargadas en la biosintesis de
las auxinas y es interesante que la funcién de los promotores se ve en mutantes de
pérdida de funcion de los genes mientras que la funcion de represion se ve en
mutantes de sobreexpresion lo que, otra vez, habla de la importancia de la
concentracion de las auxinas en el desarrollo de la raiz primaria y de su fina
regulacion. Por ejemplo, YUC1T actua como inhibidor, la proteina se localiza en las

vacuolas y se degrada cuando los niveles de auxinas son elevados (Ge et al., 2019).

SVP regula a mas genes que participan en el crecimiento de la raiz primaria
que FUL y SOC1

Tal como se aprecia en la Figura 16, SVP tiene el doble de blancos (32) que
SOC1 (16), y casi el triple que FUL (11). Asimismo, regula a cinco promotores de la
raiz primaria con niveles de expresion relativamente altos (Figura 23 y Tabla A1 del
Apéndice): BLOCK OF CELL PROLIFERATION 1 (BOP1), que esta involucrado en
la generacion de 6rganos laterales, polaridad adaxial-abaxial y la arquitectura floral;
COP1 involucrado en la fotomorfogénesis; ERF105 en la aclimataciona
temperatura; GENERAL CONTROL NON-REPRESSIBLE 20 (GCN20) que
transporta sustancias quimicos y RAB GTPASE HOMOLOG E1B (RABS8D) que es
un factor de elongacion. Lo anterior sugiere que ciertos procesos clave en el ciclo
de vida de Arabidopsis, tales como la respuesta al fotoperiodo y a la temperatura,
estan relacionados con el crecimiento de la raiz primaria y, con SVP. Dado que SVP
es un inhibidor de genes que funcionan como promotores claves en procesos como
la transicion a la floracion (Figura 5) y que son parte integral de las vias de respuesta
a fotoperiodo (Wilson et al., 2013) y de la vernalizacion y la temperatura (Lee et al.,
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2007, 2013; Cho et al., 2012), se esperaria que regule de manera negativa a estos

cinco promotores del crecimiento.

Discusion

La hipotética funcion promotora de la combinatoria entre FUL y SOC1
podria estar vinculada a que regulan de manera similar a ciertos genes
regulados y mediante la via de senalizacion de citocininas
Si suponemos que tanto FUL como SOCT actuan de manera similar durante el
crecimiento de raiz primaria a como lo hacen durante la transicién a la floracion,
podemos esperar que actuen en combinatoria como promotores del crecimiento de
raiz primaria, ya que por un lado ambos genes MADS-box son promotores de la
transicion a la floracion y sus proteinas interaccionan en la parte aérea de la planta.
Ademas, los analisis con la mutante doble de pérdida de funcion muestran que van
por vias independientes y que el efecto de ambos se suma en la transicion a la
floracién. Otro aspecto muy importante que sugiere una funcién promotora en el
crecimiento de raiz primaria es que ambos genes se desregulan por la adicion de
citocininas exogenas, ademas que los analisis con mutantes sensibles e insensibles
a citocininas, igualmente sugieren que tanto FUL como SOC7 regulan
negativamente la via de sefalizacion de citocininas. De igual manera, FUL regula
positivamente a KMD1 (Figura 7) y ademas es un blanco genético de SOC1 (Figura
13). Finalmente, otro aspecto que apoya la funcion promotora de ambos genes en
combinatoria es el hecho de que ambos genes regulan positivamente a ciertos
genes promotores de la transicion a la floracion, mientras que nuevamente ambos

genes regulan negativamente a genes inhibidores de la transicion a la floracion
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La hipotética funcion inhibidora de la combinatoria entre FUL y SVP podria
estar vinculada principalmente a la epistasis de svp sobre ful en la transicion
a la floracién

Nuevamente, al considerar que los mismos efectos observados en la
transicién a la floracion puedan ocurrir en el crecimiento de raiz primaria, se puede
hipotetizar que la combinatoria entre FUL y SVP sea de caracter inhibitorio,
principalmente por el hecho de la epistasis de svp sobre ful observada tanto en dia
largo como en dia corto, lo que significa que la presencia o ausencia de FUL no
altera el efecto inhibidor de SVP en la transicion a la floracidn. Por lo tanto, los datos
que se aportan en esta tesis sobre SVP indican que actua como inhibidor del
crecimiento de raiz primaria, ya que por un lado SVP se induce por la actividad de
las citocininas, contrario a como actua con FUL. Asimismo, SVP regula
negativamente a GA20ox2, promotor tanto del desarrollo de la raiz primaria como
de la biosintesis de giberelinas. De igual manera, SVP regula negativamente a
GAZ20x4, inactivador de esta misma hormona. Finalmente, SVP tiene como blancos
genéticos a promotores de la raiz primaria que son importantes, ademas, en otros
procesos de desarrollo o respuesta a las condiciones ambientales tales como la
aclimatacion a temperatura ETHYLENE RESPONSE FACTOR (ERF115), la
fotomorfogénesis (COP1) y la polaridad y produccion de 6rganos laterales (BOP1).

La combinatoria entre SOC1y SVP podria no tener un efecto en el crecimiento
de la raiz primaria, ya que ambos genes MADS-box muestran efectos
contrarios entre si

Los analisis de mutantes en la transicion a la floracion, muestra que SOC1
es un promotor de la transicion a la floracion y SVP es inhibidor. Por otra parte, el
mutante doble de pérdida de funcion de SOC7 y de SVP tiene un fenotipo en la
parte aérea intermedio entre ambos mutantes sencillos, lo que sugiere que el efecto
de ambos genes se contrarresta si es que van por la misma via del desarrollo.
Asimismo, las proteinas interaccionan en la parte aérea y los indices de correlacion

en los patrones de expresion de ambos genes, es bastante elevado en ciertas
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etapas del desarrollo en la raiz primaria. Finalmente, otro hecho de gran relevancia
es que ambos genes MADS-box regulan de manera contraria a otros reguladores
clave en la transicion a la floracién, como es el caso de algunos genes AP2, genes
SPL 'y GA20x4.

Los genes promotores del desarrollo de la raiz primaria podrian actuar de
manera constitutiva mientras que los genes inhibidores actiuan de manera
determinada y bajo ciertos estimulos ambientales.

Se encontré a lo largo de esta tesis utilizando las mutantes de pérdida de
funcidn de diferentes genes que los promotores del crecimiento de raiz tienen una
proporcion de 3:1 sobre los genes inhibidores. También se vié que las proteinas
codificadas por estos genes estan mayormente conectadas entre si (Figura 22).
Esto sugiere una mayor complejidad en las redes de interaccion de los promotores
y posiblemente que la accion de promover el crecimiento de la raiz primaria se
mantiene en un estado continuo y, que la accion inhibidora es activada por un
estimulo ya sea externo o interno. Si esto es cierto, la inhibiciéon del crecimiento
dependera de hasta qué punto se pueda inhibir esta compleja red de promotores.
Los estimulos ambientales son importantes en cualquier organismo vivo; la historia
de vida de Arabidopsis esta determinada por estimulos ambientales que impactan
en diferentes procesos de desarrollo como son la germinacién, la duracion del
periodo vegetativo, la duracion y el numero de periodos reproductivos, y el momento
de la senescencia (Pigliucci, 2002). Tradicionalmente, se han clasificado dos
estrategias principales de historias de vida de Arabidopsis que son las plantas de
verano Yy las plantas de invierno. Actualmente, se anadieron otras dos estrategias
de vida por lo que ahora se habla de cuatro de estas estrategias: cicladoras rapidas
mediterraneas, cicladoras de invierno facultativas, cicladoras de verano/primavera

de maleza y cicladoras de invierno escandinavas estrictas (Exposito-Alonso, 2020).

Para dar un ejemplo de como un promotor en el desarrollo de la planta se
mantiene hasta que un estimulo externo inhibe a dicho efecto promotor, voy a hablar

de las plantas cicladoras de invierno. Estas plantas se mantienen como semilla
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hasta que germinan durante el verano y van creciendo durante el otofio; mantienen
su crecimiento como roseta durante el otofio e invierno (aunque siguen produciendo
hojas de roseta) y, cuando las temperaturas suben en la primavera, la planta florece.
Desde el punto de vista molecular, las cicladoras de invierno tienen activos los dos
genes FRIGIDA (FRI)y FLOWERING LOCUS C (FLC) mientras que las de verano
tienen mutado uno o los dos. Lo que se sabe hasta el momento es que FRI, que es
un regulador positivo de la expresion de FLC, esta unido a la regiéon promotora de
este gen hasta que hay condiciones de frio y FRI deja de colocalizar con el promotor
de FLC. Posteriormente, la expresiéon de FLC es reprimida aun mas durante la
vernalizacion por complejos epigenéticos mientras que, durante el verano, FLC se
activa y promueve la expresion de genes de floracion como son FLOWERING
LOCUS T (FT) y SOC1 (Exposito-Alonso, 2020; Weinig & Schmitt, 2004). En este
caso, un estimulo ambiental activa la funcion de represién de los complejos
epigenéticos que inhiben la transicion a la floracion mediada por FLC. Por otro lado,
en el caso de las plantas de verano, como es el caso de la accesion Col-0 utilizada
como planta control en casi la totalidad de los experimentos aqui evaluados, las
semillas se mantienen latente durante las bajas temperaturas del invierno, y durante
la primavera-verano la planta crece y se desarrolla (Exposito-Alonso, 2020; Weinig
& Schmitt, 2004). Igualmente, en este caso en particular, un estimulo ambiental
mantiene latente el desarrollo hasta que cambien las condiciones ambientales, solo
que, a diferencia de las plantas de invierno, ocurre en diferentes etapas del
desarrollo. Esto nos sugiere que diferentes nodos de los promotores actuan
dependiendo el tipo de historia de vida o que también ciertos inhibidores actuan de
manera especifica tanto espacial como temporalmente, por lo que resulta
interesante evaluar si este efecto promotor en parte aérea se repite en la raiz
primaria. Finalmente, entre los genes inhibidores se encuentra un complejo
relacionado con la interaccién con el ambiente, el médulo 11 de la Figura 20, que
sugiere, nuevamente, que los inhibidores pueden estar regulados bajo ciertos

estimulos ambientales.
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Conclusiones

A lo largo de este trabajo utilizamos datos experimentales para encontrar
asociaciones utilizando herramientas bioinformaticas que podrian ayudarnos a
plantear hipétesis acerca de su posible funcién en el desarrollo de la raiz primaria
de Arabidopsis. Uno de los principales experimentos que se plantean para conocer
el tipo de relacién genética entres estos tres genes MADS-box, es el analisis de la
longitud de la raiz primaria de mutantes de pérdida de funcion y sobre expresores
sencillos, dobles vy triples de los genes FLC, SOC1y SVP. Por otro lado, SOC1 y
SVP, regulan la expresién de dos importantes enzimas de la biosintesis e
inactivacion de giberelinas, GA200x2 y GAZ20x4, por lo que un experimento
interesante seria hacer un analisis genético usando las mutantes de pérdida de
funcién de estos cuatro genes y ver el impacto en el desarrollo de la raiz primaria.
Siguiendo esta misma ldgica, se podrian hacer mutantes entre los genes SOC1y
FUL con mutantes de los genes KMD y ARF3, con los tres genes MADS-box 0 ARF2
con SVPy FUL.

Por otra parte, varios de los genes regulados participan en algunas rutas
hormonales o regulan la concentracion final de las mismas. Por ejemplo, se podrian
plantear experimentos con auxinas y con inhibidores de la sintesis de las mismas
para disminuir o aumentar la concentracién final de las auxinas y evaluar el impacto
en el desarrollo de la raiz primaria. Asimismo, se puede cruzar la mutante quintupla
yucQ (yuc3/5/7/8/9) con alguno de los mutantes de los tres genes MADS-box o usar
mutantes o inhibidores del transporte de auxinas: acido 2,3,5-triyodobenzoico
(TIBA) y acido N-1-naftilftalamico (NPA) para evaluar si estos genes participan en
la biosintesis o en la via de transduccion de las mismas. Otra hormona que seria
interesante estudiar seria el etileno ya que algunos de los genes blanco de las tres
proteinas con dominio MADS, son factores de respuesta a etileno o ERF (por sus
siglas en inglés Ethylene Response Factors). En este tipo de ensayos se puede
optar por tratamientos con los inhibidores nitrato de plata (AgNOs) y
aminoetoxivinilglicina (AVG) que afectan la accion y la sintesis del etileno,
respectivamente. O usar ensayos genéticos con los mutantes tanto de ganancia

como de pérdida de funcion de los ERF y los genes MADS-box aqui estudiados.
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También seria interesante llevar a cabo tratamientos de las diferentes mutantes con
brasinosteroides o con el inhibidor de la biosintesis de brasinosteroides, brassinazol
220 (Brz220) ya que BRI1 es un blanco compartido entre los tres genes MADS-box;
con giberelinas como mencionamos anteriormente o con citocininas ya que la
adicion exdgena de esta hormona disminuye los niveles de expresion de FUL y
SOC1, y aumenta los de SVP.

Asimismo, y ya que los microarreglos y ensayos de ChlP unicamente se han
realizado en la parte aérea de la planta, se plantea realizarlos en la raiz y evaluar
qué tanto difiere de los datos de la parte aérea, por lo que se podrian ajustar en las
mismas etapas de desarrollo los analisis transcriptdmicos en estas dos partes de la
planta y encontrar una posible relacion entre floracion y crecimiento de raiz primaria.
En el caso especifico de SVP, se podrian medir los niveles de expresion de genes
como COP1 y ERF105, involucrados en la fotomorfogénesis y aclimatacion
respectivamente y verificar si se expresan en la raiz primaria de Arabidopsis vy, si

asi ocurre, pensar en hacer ensayos mas funcionales.

Finalmente, y para corroborar si efectivamente los genes promotores actuan
de manera constitutiva y los inhibidores solo bajo ciertas sefales, se plantea llevar
a cabo un analisis del transcriptoma de la raiz en diferentes momentos del desarrollo
y bajo distintas condiciones de crecimiento. Otra opcion que no resulta tan costosa
seria hacer ensayos de PCR cuantitativa para medir la expresion de los genes
promotores e inhibidores, ya sea en plantas WT o en los diferentes fondos mutantes
de estos tres genes MADS-box bajo diferentes condiciones de crecimiento. Ademas,
y para complementar esta parte del proyecto, seria muy interesante seguir
actualizando la lista de los 136 genes involucrados en el crecimiento de la raiz
primaria para determinar si se mantiene la proporcion 3:1 de promotores sobre

inhibidores.
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Informacién suplementaria

Tabla S1. Datos cuantitativos del nimero de hojas de roseta de Arabidopsis thaliana cuando se da la transicion a la
floracion en mutantes de los genes FUL, SOCI y SVP en dia largo.

Dia largo A B C D E F G Total

WT 12+£0.8 102+1.0 124+£17 11.7+£15 149+£10 12.1+14 126+13 14+1.1 *125+14
Sul nd 10.7+08 129£0.9 nd nd 138+13 nd nd *125+16
socl nd 193+09 nd nd 27.6+21 23.6+22 nd 232+09 *234+34
svp 5+03 nd 56+05 nd 10+0.3 nd nd nd *6.9+27
socl ful 259+38 245+08 nd nd nd 341+£1.1 31.9+27 37+£1.0 *30.6+5.5
socl svp nd nd nd nd 13.8+£0.8 nd nd nd 13.8+0.38
svp ful nd nd 53=+05 nd nd nd nd nd 53+0.5
socl ful svp 11.6+0.6 nd nd nd nd nd nd nd 11.6+06
358::FUL nd 35+05 4+0 nd nd nd nd nd *3.8+04
358:.SvP nd nd 275+17 nd nd nd nd nd 275+1.7
socl-101D nd nd nd 22403 nd nd nd nd 22+03
358::FUL socl nd 9+ 1.1 nd nd nd nd nd nd 9+ 1.1
358::FUL svp nd nd 58=04 nd nd nd nd nd 5.8+0.4
358::FUL 35S::SVP nd nd 58=+12 nd nd nd nd nd 58+1.2

Los numeros que estan a la derecha de las diferentes mutantes representan la media + desviacion estandar del numero
de hojas de roseta desde que emerge el escapo. Los datos provienen de ocho experimentos independientes de siete
articulos distintos indicados desde la letra “A” hasta la “G”. En la columna TOTAL se muestran los promedios de las
medias de dos 0 mas experimentos que provienen de reportes independientes y que involucran el mismo mutante.
Tales datos se indican con un asterisco (*), y si no se presenta este asterisco, significa que es la media de un tnico
experimento. Para cierto mutante que no presente informacion disponible, se indica con “nd “. (A) Andrés et al., 2014;
(B) Balanza et al., 2014; (C) Kim et al., 2013; (D) Lee et al., 2007; (E) Melzer et al., 2008; (F) Torti y Fornara, 2012;
y (G) Wang et al., 2009.
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Tabla S2. Genes blancos regulados por FUL tanto de manera positiva como negativa.

Positivos TAIR ID Referencias Negativos TAIR_ID Referencias
AG ATA4G18960 Balanza et al., 2019 ALC AT5G67110  Liljegren et al., 2004
BLHI AT2G35940 Martinez-Fernandez et al., 2020  AP2 AT4G36920 Balanza et al., 2018
HB21 AT2G02540 Martinez-Fernandez et al., 2020  FLC AT5G10140  Balanza et al., 2014
KMDI AT1G80440 Martinez-Fernandez et al., 2020 GH3.5 AT4G27260  Fiihrer et al., 2020
KMD?2 ATI1G15670 Martinez-Fernandez et al., 2020  IND AT4G00120  Ferrandiz et al., 2000b
KMD4 AT3G59940 Martinez-Fernandez et al., 2020 SAURIO  AT2G18010 Bemeretal., 2017
LFY AT5G61850 Ferrandiz et al., 2000a SHP1 AT3G58780  Ferrandiz et al., 2000b
miR172C  AT3G11435 Ripoll et al., 2015 SHP?2 AT2G42830  Ferrandiz et al., 2000b
SOC1 AT2G45660 Balanza et al., 2016 SNZ AT2G39250 Balanza et al., 2018
SPL4 ATI1G53160 Torti et al., 2012 N7 AT2G22540  Andrés et al. 2014
TFLI AT5G03840 Ferrandiz et al., 2000a TOEI AT2G28550  Balanza et al., 2018
wus AT2G17950  Balanza et al., 2018

Tabla S3. Genes blancos regulados por SVP tanto de manera positiva como negativa.

Positivos TAIR ID Referencias Negativos ~ TAIR ID Referencias

AP2 AT4G36920 Leeetal., 2010 CYP70743  AT5G45340 Wang et al., 2018
CYP70744 AT3G19270 Wang et al., 2018 DDFI ATIGI12610 Mateos et al., 2015
GA20x4 AT1G47990 Kinoshita et al., 2020 FT AT1G65480 Lee et al., 2007
SMZ AT3G54990 Leeetal., 2010 GA200x2 AT5G51810 Andrés et al. 2014
SNZ AT2G39250 Leeetal., 2010 GA20x8 AT4G21200 Mateos et al., 2015
Svp AT2G22540 Gregis et al., 2013 JAZ6 AT1G72450 Gregis et al., 2013
TEM?2 AT1G68840 Taoetal., 2012 miR172 AT2G28056 Lee et al., 2010
TOEI AT2G28550 Taoetal., 2012 RGL2 AT3G03450 Mateos et al., 2015
TOE2 AT5G60120 Lee et al., 2010 SEP3 AT1G24260 Liu et al., 2009
TOE3 AT5G67180 Taoetal., 2012 SOC1 AT2G45660 Lietal., 2008
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SPL3

SPL4
Ambos TAIR_ID Referencias SPL5
TEMI AT1G25560 lz\/(l)eitzeos etal.,2015; Tao et al., STIP

TFS1

TSF

UGT71CS

AT2G33810
AT1G53160
AT3G15270
AT2G33880
AT4G34400
AT4G20370
AT1G07240

Andrés et al. 2014
Andrés et al. 2014
Andrés et al. 2014
Gregis et al., 2013
Richter et al., 2019
Jang et al., 2009
Wang et al., 2018

Tabla S4. Genes blancos regulados por SOC1 tanto de manera positiva como negativa.

Positivos TAIR ID Referencias Negativos TAIR ID Referencias
ABOS AT4G11690  Seo et al., 2009 AGL42 AT5G62165  Dorca-Fornell et al., 2011
AGL24 AT4G24540 Liuet al., 2008 AP2 AT4G36920 Taoetal., 2012
AGL71 AT5G51870  Dorca-Fornell et al., 2011 CBF1 AT4G25490 Seoetal., 2009
AGL72 AT5G51860  Dorca-Fornell et al., 2011 CBF2 AT4G25470  Seo et al., 2009
API AT1G69120  Liu et al., 2008 CBF3 AT4G25480  Seoetal., 2009
FUL AT5G60910  Hyunetal., 2016 CORI15a  AT2G42540  Seo et al.,2009
GA20ox1  ATA4G25420  Dorca-Fornell et al., 2011 CORI15b  AT2G42530  Seo et al., 2009
miR172b  AT5G04275  Hyunetal., 2016 GA20ox2 AT5G51810  Kinoshita et al., 2020
SOC1 AT2G45660 Taoetal., 2012 GA20x4  ATI1G47990  Kinoshita et al., 2020
SPL3 AT2G33810  Jungetal., 2011 GNC AT5G56860  Richter et al., 2013
SPL4 ATI1G53160  Jungetal., 2011 GNL AT4G26150  Richter et al., 2013
SPL5 AT3G15270  Jungetal., 2011 KINI AT5G15960  Seo et al., 2009
TFS1 AT4G34400  Richter et al., 2019 KIN2 AT5G15970  Seo et al., 2009
Yuco9 AT1G04180  Seo et al., 2009 SEP3 AT1G24260 Liuetal., 2009

SMZ AT3G54990 Taoetal., 2012

N7 AT2G22540  Andrés et al. 2014

TEM1 AT1G25560 Taoetal., 2012
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TEM?2 AT1G68840  Taoetal., 2012
TOEI AT2G28550 Taoetal., 2012
TOE3 AT5G67180  Taoetal., 2012

Tabla S5. Datos sobre los fenotipos de tiempo de floracion de los genes blancos regulados que
comparten FUL, SOC1 y SVP. Reguladores positivos (+), negativos (-) o sin efecto (SE).

Gen Floracion Referencia

AP2 - Yant et al., 2010

SMZ - Schmid et al., 2003

SNZ - Schmid et al., 2003

SOC1 + Lee et al., 2000

SPL3 + Cardon et al., 2002; Xu et al., 2016

SPL4 SE Jung et al., 2016; Wu & Poethig, 2006; Xu et al., 2016
SPL5 SE Jung et al., 2016; Wu & Poethig, 2006; Xu et al., 2016
SvpP - Andrés et al., 2014; Balanza et al., 2014; Lee et al., 2007)
TOE1 - Zhang et al., 2015

GA200x2 + Rieu et al., 2007

SEP3 - Leeetal., 2012

TEM1 - Aguilar-Jaramillo et al., 2019

TEM?2 - Aguilar-Jaramillo et al., 2019

TFS1 + Richter et al., 2019

TOE3 SE Jung et al., 2014
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Tabla S6. Datos sobre regulaciones genéticas entre distintos genes blancos de FUL,
SOC1 y SVP.

Regulador Blancos Referencias

AG AP2 Mizukami & Ma, 1992

AP1 AGL24 Liu et al., 2007
SOC1 "
N7 "
TEM1 Kaufmann et al., 2010
TEM?2 "

TOE! "

AP2 AP2 Yant et al., 2010
AG "
FUL "
miR172 "
N "
TOEI "

DDF1 GA200x2 Magome et al., 2008

FLC S0C1 Deng et al., 2011

GA200x2 PINI Lvetal., 2018
PIN2 "
YUC3 "
Yucs "
Yuce "
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GNC

GNL

miR172

SEP3

SMZ

SPL3

SPL4

SPL5

SMZ

SMZ

AP2
TOE?2

FUL
SEP3
SOCI
SVP

API
FUL
SMZ
S0C1
TEM?2
SPL3
SPL4
SPL5

FUL

FUL

FUL

Gras et al., 2018

Gras et al., 2018

’

O'Maoiléidigh et al., 2021; Chen, 2004
Schwab et al., 2005

Kaufmann et al., 2009

Mathieu et al., 2009

Jung et al., 2011

n

Jung et al., 2011

Jung et al., 2011

Jung et al., 2011
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TEM1 GA200x2 Osnato et al., 2012

SOC1
SPL3 Aguilar-Jaramillo et al., 2019
TEM2 miR172 Aguilar-Jaramillo et al., 2019
SPL3
SOC1 Osnato et al., 2012
TOE1 miR172 Wu et al., 2009
SPL3 Jung et al., 2011
SPL4 "
SPL5 "
TOE2 miR172 Wu et al., 2009

Tabla S7. Lista de los 136 genes con actividad en el crecimiento de la raiz primaria de Arabidopsis.

Gen TAIR ID Funcion KO OE Referencias

MAPIS AT5G44610 Ambos Raiz corta Raiz corta Wang et al., 2007

MCUI AT1G09575 Ambos Raiz corta Raiz corta Teardo et al., 2017

PIN4 AT2G01420  Ambos  Ambos . ]2?’51113“ etal,2005; Liuet al,
SHY?2 AT1G04240 Ambos Raiz corta Raiz corta Goh et al., 2012

AFB3 AT1G12820 Inhibidor Raiz larga - Vidal et al., 2010

ANACO032 AT1G77450 Inhibidor - Raiz corta Maki et al., 2019

ANAC092 AT5G39610 Inhibidor - Raiz corta Xietal., 2018

ARF?2 AT5G62000 Inhibidor Raiz larga - Marin et al., 2010

ARF3 AT2G33860 Inhibidor Raiz larga - Marin et al., 2010



ARF4
ATHBI3
CEPS5
CLF
CPC
CRK28
DTX35
EMFE?2
HB52
HRSI
KMD1
KMD?2
KRPI
KRP2
MED25
MIZ]1
PDGLPI
PDGLP2
PIP2
PIP3
PP24-3
THADI
THAHI
THASI
TIPI;1
UPBI
WEEI

YUCI

AT5G60450
AT1G69780
AT5G66815
AT2G23380
AT2G46410
AT4G21400
AT4G25640
AT5G51230
AT5G53980

AT1G13300

AT1G80440
AT1G15670
AT2G23430
AT3G50630
AT1G25540
AT2G41660
AT1G09560
AT1G02335
AT4G37290
AT2G23270
AT2G42500
AT5G47990
AT5G48000
AT5G48010
AT2G36830
AT2G47270
AT1G02970

AT4G32540

Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor

Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor
Inhibidor

Inhibidor

Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz WT

Raiz WT

Raiz larga
Raiz larga
Raiz WT

Raiz WT

Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga
Raiz WT

Raiz WT

Raiz corta

Raiz corta

Raiz corta

Raiz corta

Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta

Raiz corta

Raiz corta

Marin et al., 2010

Silva et al., 2016

Roberts et al., 2016

Guetal., 2014
Tominaga-Wada & Wada, 2017
Pelagio-Flores ef al., 2020
Thompson et al., 2010
Guetal., 2014

Miao et al., 2018

Liu et al., 2009; Medici et al.,
2016

Kim et al., 2013; Kurepa et al.,
2018

Kim et al., 2013

Ren et al., 2007

Sanz et al., 2011
Raya-Gonzalez et al., 2014
Moriwaki et al., 2011
Ham et al., 2012

Ham et al., 2012
Hussain et al., 2021
Hussain et al., 2021
Yue et al., 2016

Field & Osbourn, 2008
Field & Osbourn, 2008
Field & Osbourn, 2008
Reinhardt ef al., 2016
Tsukagoshi et al., 2010

Spadafora et al., 2012

Di et al., 2016; Mashiguchi et
al., 2011
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YUce
A/N-InvA
ABOS
ANNATI
ANNAT2
ANT
AUXI
BAK1
BOPI
BRI
BRX
C4H
CCT
CDKF;1
COPI
csu2
CTRI
DAR?2
DROI
ERDS
ERF102
ERF103
ERF104
ERF105
ERF73
ETOI
EXPAS
FBRI2

AT5G25620
AT1G56560
AT4G11690
AT1G35720
AT5G65020
AT4G37750
AT2G38120
AT4G33430
AT2G40360
AT4G39400
AT1G31880
AT2G30490
AT4G00450
AT4G28980
AT2G32950
AT1G02330
AT5G03730
AT2G39830
AT1G72490
AT3G30775
AT5G47230
AT4G17490
AT5G61600
AT5G51190
AT1G72360
AT3G51770
AT3G29030
AT1G26630

Inhibidor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor

Promotor

Raiz WT

Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz WT

Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta

Raiz corta

Raiz corta

Raiz larga

Raiz larga

Raiz larga
Raiz larga
Raiz larga

Raiz larga

Raiz larga

Di et al., 2016; Mashiguchi et
al., 2011

Xiang et al., 2011
Yang et al., 2014
Wang et al., 2018a
Wang et al., 2018a

Meng et al., 2015

Morquecho-Contreras et al.,
2010; Street et al., 2016

Dressano et al., 2017

Carvalho et al., 2016

Gonzalez-Garcia et al., 2011,
Sun et al., 2019

Cattaneo & Hardtke, 2017
Kurepa et al., 2018
Raya-Gonzalez et al., 2017
Takatsuka et al., 2009
Xuetal., 2015

Xuetal., 2015

Thomann et al., 2009
Peng et al., 2013
Guseman et al., 2016
Sharma et al., 2011

Illgen et al., 2020

Illgen et al., 2020

Illgen et al., 2020

Illgen et al., 2020
Yangetal., 2011
Thomann et al., 2009
Xuetal., 2014

Renetal., 2013
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FEZ
GAl
GA200x2
GCN20
GCT
HAKS
HPRI
IAR4
INT1
JKD
JLO
KINI10
KNL?2
LAC2
LHW
LPEAT?2
LRPI
MAILI
MAIN
MDNI
MEDIS8
miR166b
MLO4
MYBG65
NOXY2
NPC3
NSNI
OPS

AT1G26870
AT4G02780
AT5G51810
AT1G64550
AT1G55325
AT4G13420
AT5G09860
AT1G24180
AT2G43330
AT5G03150
AT4G00220
AT3G01090
AT5G02520
AT2G29130
AT2G27230
AT2G45670
AT5G12330
AT2G25010
AT1G17930
AT1G67120
AT2G22370
AT3G61897
AT1G11000
AT3G11440
AT5G11630
AT3G03520
AT3G07050
AT3G09070

Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor

Promotor

Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta

Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta

Raiz corta

Raiz WT

Raiz larga

Raiz larga

Raiz larga

Raiz larga

Raiz larga

Manzano et al., 2014

Heo et al., 2011

Lvetal, 2018

Han et al., 2018
Raya-Gonzélez et al., 2017
Qietal., 2008
Raya-Gonzalez et al., 2019
Fuetal., 2019

Schneider et al., 2008
Welch et al., 2007
Rast-Somssich et al., 2017
Baena-Gonzalez et al., 2007
Boudichevskaia et al., 2019
Khandal et al., 2020

Parizot et al., 2008

Jasieniecka-Gazarkiewicz et al.,
2017

Singh et al., 2020

de Luxan-Hernandez et al., 2020
de Luxan-Hernandez et al., 2020
Lietal., 2019

Raya-Gonzalez et al., 2018
Singh et al., 2017

Chen et al., 2009

Xue et al., 2017

Vellosillo et al., 2013
Wimalasekera et al., 2010

Wang et al., 2018d

Truernit et al., 2012

77



PGP4 AT2G47000 Promotor Raiz corta - Terasaka et al., 2005

PHB AT2G34710 Promotor Raiz corta - Dello Ioio et al., 2012

PINI AT1G73590 Promotor Raiz corta - 2B(§111 g?\e/l;;él’lze?(zzsl.: leg‘g Set al.

PIN2 AT5G57090  Promotor  Raiz corta . ?é‘fg“f(; at ’ezt?gf ;22‘1% etal,

PIN3 AT1G70940 Promotor Raiz corta - ]235111 Z?;;Zﬁ’ezt?gf ;2%1111;ini etal,

PIN7 AT1G23080 Promotor Raiz corta - Blilou et al., 2005

PLDa3 AT5G25370 Promotor Raiz WT Raiz larga Hong et al., 2008b

PLTI AT3G20840  Promotor  Raiz corta - g(‘;‘i‘fsﬁslf‘c flte‘t’i';lf %%71’7Ra5t'

PLT? ATIG51190  Promotor  Raiz corta Raiz WT Galinha et al., 2007; Rast-
Somssich et al., 2017

PP7L AT5G10900 Promotor Raiz corta - de Luxan-Hernandez et al., 2020

PUBI0 AT1G71020 Promotor Raiz corta Raiz WT Jung et al., 2015

RABSD AT4G20360 Promotor Raiz corta - Lietal., 2020

RPS6B AT5G10360 Promotor Raiz corta - Kim et al., 2014

RUG3 AT5G60870 Promotor Raiz corta - Suetal., 2016

SCD1 AT1G49040 Promotor Raiz corta - Gibson et al., 2020

SCR AT3G54220 Promotor Raiz corta - Sebastian et al., 2015

SDHAF?2 AT5G51040 Promotor Raiz corta - Huang et al., 2012

SHR AT4G37650 Promotor Raiz corta - Levesque et al., 2006

SIEL AT3G08800 Promotor Raiz corta - Koizumi et al., 2011

SNI1 AT4G18470 Promotor Raiz corta - Wang et al., 2018b

SNRK2.4 AT1G10940 Promotor Raiz corta - Krzywinska et al., 2016

TAAI AT1G70560 Promotor Raiz corta Raiz larga Z/Zlfszhéﬁcm et al., 2011; Zhou et

TCTPI AT3G16640 Promotor Raiz corta - Berkowitz et al., 2008

TETI3 AT2G03840 Promotor Raiz corta - Wang et al., 2015

TIM AT2G21170 Promotor Raiz corta - Chen & Thelen, 2010

TIR] AT3G62980 Promotor Raiz corta - Huetal., 2014

TMO7 AT1G74500 Promotor Raiz corta Raiz larga Manzano et al., 2014
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TPST
17G1
WAKLA4
WER
WIN1
wvD2
XALI
XAL2
XTHI7
XTHI1S8
YUC3
Yuc4
Yucs
Yucz
Yucs
Yuce

AT1G08030
AT5G24520
AT1G16150
AT5G14750
AT1G80600
AT5G28646
AT1G71692
AT4G11880
AT1G65310
AT4G30280
AT1G04610
AT5G11320
AT5G43890
AT4G28720
AT4G28720
AT1G04180

Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor

Promotor

Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta
Raiz corta

Raiz corta

Raiz larga

Raiz WT

Raiz larga

Raiz larga

Zhou et al., 2010
Tominaga-Wada & Wada, 2017
Hou et al., 2005
Tominaga-Wada & Wada, 2017
Frémont et al., 2013

Yuen et al., 2003

Tapia-Lopez et al., 2008
Garay-Arroyo et al., 2013

Zhu et al., 2014

Osato et al., 2006

Dietal., 2016

Di et al., 2016; Munguia-
Rodriguez et al., 2020

Dietal., 2016
Dietal., 2016
Dietal., 2016
Dietal., 2016

La primer columna se refiere al nombre del gen en cuestion, seguido de su ID; la funcion que ejerce en el crecimiento
de raiz que puede ser promotor, inhibidor o ambos; La columna KO se refiere al fenotipo de la mutante de pérdida de
funcion mientras que OE significa que se sobreexpresa el gen; la ultima columna enlista cada una de las referencias
de donde se obtuvo la informacion.
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Tabla S8. Lista de los 46 genes con actividad en el crecimiento de la raiz primaria de Arabidopsis y que son blancos
directos de FUL, SVP o SOCI.

Gen TAIR_ID Funcién FUL SVP SOC1
MAPIS AT5G44610 Ambos X
PIN4 AT2G01420 Ambos X

SHY2 AT1G04240 Ambos

ANACO032 AT1G77450 Inhibidor X
ARF?2 AT5G62000 Inhibidor

ARF3 AT2G33860 Inhibidor X
CLF AT2G23380 Inhibidor X

DTX35 AT4G25640 Inhibidor X

KMDI AT1G80440 Inhibidor

KMD?2 AT1G15670 Inhibidor X

KRP2 AT3G50630 Inhibidor X

THAS1 AT5G48010 Inhibidor X

WEEI AT1G02970 Inhibidor X

YUC6 AT5G25620 Inhibidor X

A/N-InvA AT1G56560 Promotor X
ANNATI AT1G35720 Promotor X

BAK1 AT4G33430 Promotor X
BOPI AT2G40360 Promotor X

BRII AT4G39400 Promotor X
C4H AT2G30490 Promotor

CcCT AT4G00450 Promotor X
COPI AT2G32950 Promotor

DAR?2 AT2G39830 Promotor

ERDS AT3G30775 Promotor X
ERF105 AT5G51190 Promotor X
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EXPAS
FEZ
GCN20
GCT
INTI
LHW
LPEAT?
LRPI
MDNI
NSNI
PGP4
PHB
PINI
PIN7
PLDao3
PUBIO
RABSD
RUG3
SCD1
SIEL
WAKLA4

AT3G29030
AT1G26870
AT1G64550
AT1G55325
AT2G43330
AT2G27230
AT2G45670
AT5G12330
AT1G67120
AT3G07050
AT2G47000
AT2G34710
AT1G73590
AT1G23080
AT5G25370
AT1G71020
AT4G20360
AT5G60870
AT1G49040
AT3G08800
AT1G16150

TOTAL

Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor
Promotor

Promotor

MoOoX X ) X

o T B T T T T B

32

La primera columna se refiere al nombre del gen en cuestion, seguido de su ID; la funcidn que ejerce en el crecimiento
de raiz que puede ser promotor, inhibidor o ambos. Las ultimas tres columnas hacen referencia con una X si son

blancos directos del gen en cuestion.
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Figura S1. Datos cuantitativos del numero de hojas de roseta de Arabidopsis thaliana cuando se da
la transicion a la floracion en mutantes de los genes FUL, SOCI y SVP tanto en dia largo como en
dia corto. Los datos provienen de ocho experimentos independientes de siete articulos distintos
sefialados en la tabla S1. Las barras y las lineas de error representan la media + desviacion estandar
del nimero de hojas de roseta desde que emerge el escapo. Las plantas sefialadas con asteriscos (*)
indican el promedio de las hojas de roseta de medias provenientes de dos o mas experimentos que
provienen de reportes independientes y que involucran el mismo mutante; si no se presenta este
asterisco, significa que es la media de un Unico experimento. Las cantidades con letras mintsculas
similares indican que no se encontraron diferencias significativas (p < 0.05) y nd quiere decir que no
hay informacidn disponible para ese mutante. (A) Andrés et al., 2014; (B) Balanza et al., 2014; (C)
Kim et al., 2013; (D) Lee et al., 2007; (E) Melzer et al., 2008; (F) Torti y Fornara, 2012; y (G) Wang
etal.,2009.
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A) Level of expression (signal intensity on Affymetrix Arabidopsis ATH1 Genome Amray)

G ENEVESTHGATOR MEDIUM =13) e

shaping biological discovery

Arabidopsis thaliana (8) 8 L i 12 12 14 1 samples
roots l ! ! P e e e S 202
lateral root . = — =
primary root = | —— 29
roottip — i *x * 85
maturation zone —— —————— 33
elongation zone —— + wx &8
root apical meristem H 17
pericycle Lo ] | | | | | | | 5
10 11 12 13 14 15
B) Log2-ratio
26 .20 15 10 05 00 0.5 1.0 1.5 2.0 25
B | (o) (ol
Down-regulated Up-regulated Piscore Log2-ratio Fold-Change p-value
AT-00120 drought study 4 (early)/ untreated root samples (early) 0.02 .08 -1.05 0.667
AT-00120 drought study 4 (late) / untreated root samples (late) 0.02 -0.11 -1.08 0.632
AT-00626 drought study 15 (camta1-3) / untreated camta1-3 root samples —» 1.71 -0.65 -1.57 0.002
AT-00520 osmotic/recovery (root) / mock treated Col-0 root samples 0.00 0.02 1.02 0.791
AT-00120 osmotic study 2 (early) / untreated root samples (early) 0.02 -0.10 -1.03 0.701
AT-00120 osmotic study 2 (late) / untreated root samples (late) 0.10 0.18 -1.14 0.295
AT-00520 osmotic studv 4 (root) / mock treated Col-0 root samples 0.10 017 -1.12 0.251
AT-00120 salt study 2 (late) / untreated root samples (late) —_— 208 .68 -1.62 0.001
AT-00534 salt study 5 (Col-0) / mock treated primary root tip samples (Col-0) 0.00 0.01 1.00 0.988
AT-00534 salt study 5 (cpc-1 try-82) / mock treated primary root tip samples (cpc-1 0.28 0.44 1.38 0.253

Figura S2. A) Datos de expresion del gen SVP en distintas zonas de la raiz de Arabidopsis bajo
condiciones control. B) Datos de expresion del gen SVP bajo distintas condiciones de estrés, las
flechas sefialan aquellos datos que tienen diferencias estadisticas (p<0.50). “Late” significa que los
tejidos fueron colectados a las 6, 12 y 24 horas después del tratamiento. camtal-3 es un mutante
hipersensible a estrés osmotico. La informacion proviene de la base de datos de
GENEVESTIGATOR.
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G E:NIE v E s T | G A T o R Level of exp ion (signal intensity on Affymetrix Arabidopsis ATH1 Genome Array)
: [ Low [ MEDIUM (=1QR) _ || HIGH |
A shaping biological discovery
) Arabidopsis thaliana (8) 7 5 8 85 9 95 10 105 1 15 12
root apical meristem e ee-————
pericycle HE
elongation zone ———
maturation zone ————— - == *
roots —— - o x
Iateral root —,— + = =
root tip —
primary root e ———— | | |
B) 8 85 9 95 10 105 11 1156 12
Log2-ratio
26 20 456 10 .05 00 0.5 1.0 15 2.0 25
Down-regulated Up-regulated Piscore Log2-ratio Fold-Change
AT-00120 drought study 4 (early) / untreated root samples (early) 0.00 0.01 -1.01
AT-00120 drought study 4 (late) / untreated root samples (late) 0.03 0.08 -1.04
AT-00626 drought study 15 (camta1-3)/ untreated camta1-3 root samples 0.52 0.45 -1.39
AT-00626 drought study 15 (Col-0) / untreated Col-0 root samples — 0.95 0.52 1.42
AT-00520 osmeotic/ recovery (root) / mock treated Col-0 root samples — 0.55 0.29 -1.23
AT-00120 osmotic study 2 (early) / untreated root samples (early) 0.1 0.11 1.09
AT-00120 osmeotic study 2 (late) / untreated root samples (late) o 0.58 0.27 1.21
AT-00520 osmotic study 4 (root) / mock treated Col-0 root samples 0.13 0.19 -1.14
AT-00120 salt study 2 (early) / untreated root samples (early) 0.01 0.03 1.02
AT-00120 salt study 2 (Iate) / untreated root samples (late) 0.01 0.03 -1.02

samples
17
5

p-value

0818
0.353
0.071
0.014
0.013
0.100
0.007
0.218
0.857
0.581

Figura S3. A) Datos de expresion del gen FUL en distintas zonas de la raiz de Arabidopsis bajo
condiciones control. B) Datos de expresion del gen FUL bajo distintas condiciones de estrés, las
flechas sefialan aquellos datos que tienen diferencias estadisticas (p<0.50). “Late” significa que los
tejidos fueron colectados a las 6, 12 y 24 horas después del tratamiento. “Recovery” significa que las
plantas se transfirieron a un medio con condiciones basales, es decir, a un periodo de recuperacion,
tras un tratamiento por estrés osmotico. La informaciéon proviene de la base de datos de
GENEVESTIGATOR.
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G E N E v E s T I G A T 0 R Lewvel of exp (signal intensity on Affy trix Arabidopsis ATH1 Array)

g [ LOW [ MEDIUM (=1QR)
shaping biological discovery
A) Arabidopsis thaliana (8) 7 75 8 85 © 85 10 105 11 115 12 125 o
|ateral root - P 1 i 42
roots — 803
root apical meristem — g 17
elongation zone — e 28
primary root — 29
root tip * (=l * 85
maturation zone —i— 33
RIS I A Y| | || et et ) J
B) 7 76 8 85 @ 05 10 105 11 115 12 125

Log2-ratio
25 2.0 -1.5 -1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0 1.5 20 2.5

Down-regulated Up-regulated Piscore Log2-ratio Fold-Change p-value

AT-00120 drought study 4 (early) / untreated root samples (early) 0.41 0.31 1.23 0.051
AT-00120 drought study 4 (late)/ untreated root samples (late) 0.01 0.08 -1.04 0715
AT-00626 drought study 15 (camta1-3) / untreated camta1-3 root samples — 5.56 -1.39 -2.62 <0.001
AT-00626 drought study 15 (Col-0) / untreated Col-0 root samples — 2.15 -1.01 -2.04 0.008
AT-00520 osmotic/recovery (root) / mock treated Col-0 root samples 0.05 0.10 -1.07 0.248
AT-00120 osmotic study 2 (early) / untreated root samples (early) — 1.85 0.71 184 0.002
AT-00120 osmotic study 2 (late) / untreated root samples (late) — 278 0.78 1.88 <0.001
AT-00520 osmotic study 4 (root) / mock treated Col-0 root samples 0.00 0.01 1.01 0.922
AT-00120 salt study 2 (early) / untreated root samples (early) 0.04 0.12 -1.09 0443
AT-00120 salt study 2 (late) / untreated root samples (late) 0.05 0.18 1.27 0.584

Figura S4. A) Datos de expresion del gen SOC! en distintas zonas de la raiz de Arabidopsis bajo
condiciones control. B) Datos de expresion del gen SOCI bajo distintas condiciones de estrés, las
flechas sefalan aquellos datos que tienen soporte estadistico (p<0.50). “Early” significa que los
tejidos fueron colectados a las 0.5, 1 y 3 horas después del tratamiento. “Late” significa que los tejidos
fueron colectados a las 6, 12 y 24 horas después del tratamiento. camtal-3 es un mutante hipersensible
a estrés osmotico. La informacion proviene de la base de datos de GENEVESTIGATOR.
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Figura S5. Datos de expresion de los genes SVP, FUL y SOCI de microarreglos de raices de
Arabidopsis. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde
a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias después de la germinacion;
la etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias; la etapa 1.04 a una plantula
de 16.5 dias y la etapa 1.09 a una plantula de 21.1 dias. El dendograma que se muestra a la derecha
de la Figura, agrupa jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente de correlacion de Pearson.
M. Crecimiento significa el medio de crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N.
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Expresion representa los niveles de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos.

Modificado de la aplicacion e-northern de BAR Toronto.
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Figura S6. Datos de expresion de los genes SVP, FUL y SOC1 en distintos tejidos de la raiz primaria
de microarreglos de Arabidopsis. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 0.7 del
desarrollo corresponde a una plantula de 5.5 dias donde el hipocoétilo y el cotiledon ya emergieron de
la cubierta de la semilla; la etapa 1.0 del desarrollo corresponde a una plantula donde ya hay
produccion de hojas. “Alias” significa que todos los mutantes estan en fondo Col-0. El dendograma
que se muestra a la derecha de la Figura, agrupa jerarquicamente a los genes mediante el coeficiente
de correlacion de Pearson. Condicion significa al tipo de tratamiento implementado en este ensayo,

en este caso es la expresion espacio temporal. N. Expresion representa los niveles de expresion,
amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Mutante/WT si se utiliza una planta mutante o
WT. Trtmnt/Ctrl quiere decir si se tiene en condiciones de tratamiento o en condiciones control.

Modificado de la aplicacion e-northern de BAR Toronto.
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Figura S7. Datos de expresion de los genes SVP, FUL y SOCI bajo distintas condiciones de estrés
en la raiz de Arabidopsis. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.02 del
desarrollo corresponde a una plantula de 10.3 dias seis dias después de la germinacion. No se
especifican los mutantes que se utilizan. “Alias” significa que todos los mutantes estan en fondo Col-
0. El dendograma que se muestra a la derecha de la Figura, agrupa jerarquicamente a los genes
mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. Estrés significa al tipo de condicion de estrés
implementado en este ensayo. N. Expresion representa los niveles de expresion, amarillo para niveles
bajos y rojo para niveles altos. Mutante/WT si se utiliza una planta mutante o WT. Trtmnt/Ctrl quiere
decir si se tiene en condiciones de tratamiento o en condiciones control. Tiempo medido en horas.
Modificado de la aplicacion e-northern de BAR Toronto.
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Figura S8. Datos de expresion de los genes SVP, FUL y SOCI bajo diferentes tratamientos con
hormonas en la raiz de Arabidopsis. A) muestra los datos bajo todos los tratamientos y B) Ginicamente
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los datos en los tratamientos de citocininas los mutantes sobreexpresores de ARR21 son sensibles a
citocininas mientras que los mutantes sobreexpresores de ARR22 son insensibles. Los datos provienen
de microarreglos provenientes de raices de Arabidopsis. De acuerdo con la nomenclatura de la
plataforma, la etapa 1.0 del desarrollo corresponde a una plantula con los cotiledones completamente
abiertos y de seis dias después de la germinacion y la etapa 1.09 a una plantula de 21.1 dias. El
dendograma se agrupa jerarquicamente mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. PItCmpl y
WhP1 significa que los tejidos utilizados provienen de toda la planta completa. N. Expresion
representa los niveles de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Mutante/WT
si se utiliza una planta mutante o WT. Trtmnt/Ctrl quiere decir si se tiene en condiciones de
tratamiento o en condiciones control. Modificado de la aplicacion e-northern de BAR Toronto.

Figura S9. Datos del analisis de expresion de genes que codifican proteinas con dominio MADS en
la raiz primaria de Arabidopsis. El azul indica que no hay expresion y el rojo que hay una expresion
alta, mientras que el amarillo indica niveles bajos de expresion del gen correspondiente como se
puede ver en la barra debajo de la Figura. Los distintos segmentos indican siete diferentes etapas del
desarrollo de la raiz. De izquierda a derecha: 1. Raiz WT de 7 dias con luz continua sembrada en
sustrato; 2. Raiz WT de 17 dias con luz continua sembrada en sustrato; 3. Raiz WT de 15 dias en dia
largo en medio de agar 1x MS, al 1% de sacarosa; 4. Raiz WT de 8 dias con luz continua en medio
de agar 1x MS; 5. Raiz WT de 8 dias con luz continua en medio de agar 1x MS, al 1% de sacarosa;
6. Raiz WT de 21 dias con luz continua en medio de agar 1x MS; 7. Raiz WT de 21 dias con luz
continua en medio de agar 1x MS, al 1% de sacarosa. Modificado de Immink ef al., 2009.
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Figura S10. Datos de expresion de microarreglos de la raiz de Arabidopsis de los genes regulados
compartidos entre SVP, FUL y SOCI. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa 1.0
del desarrollo corresponde a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de seis dias
después de la germinacion; la etapa 1.03 corresponde a una plantula de aproximadamente 14.4 dias;
la etapa 1.04 a plantulas de 16.5 dias y la etapa 1.09 a plantulas de 21.1 dias. El dendograma se agrupa
jerarquicamente mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. M. Crecimiento significa el medio
de crecimiento el cual consta de maceta, medio MS y vaselina. N. Expresion representa los niveles
de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para niveles altos. Modificado de la aplicacion e-
northern de BAR Toronto.
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Figura S11. Genes regulados por FUL. El color rojo indica a los genes blanco y los datos provienen
de un ChIP-Seq (Bemer et al., 2017). Los cuadrados grises agrupan al conjunto de genes regulados
tanto positiva (a la derecha) como negativamente (a la izquierda) por FUL mientras que los asteriscos
resaltan caracteristicas particulares de los genes en raiz: *Mutante de pérdida de funcion con una raiz
primaria similar a WT; **RAM alterado en la triple mutante kmdl,2,4; ***Expresion ectopica del
gen produce 6rganos florales en la raiz primaria; ****Fenotipo de raiz larga s6lo en la mutante doble
socl agl24. Para consultar las referencias de los genes blanco, véase la Tabla S2. Las lineas con
flechas significan regulacion positiva, lineas con tope significa regulacion negativa, lineas con ambas
terminaciones que tienen regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de
sefalizacion significa que estan conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion.
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Figura S12. Red de regulacion de los genes regulados por FUL. Las lineas con flechas significan
regulacidn positiva, con terminacion en perpendicular significa regulacion negativa, lineas con ambas
terminaciones que tienen regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de
sefalizacion significa que estan conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion. Una linea
delgada indica que se regula a un Gnico gen, mientras que una linea gruesa indica que se regula a un
modulo de dos o mas genes contenidos en cuadrados. El color rojo indica a los genes blanco y los
datos provienen de un ChIP-Seq (Bemer et al., 2017). Los cuadrados grises agrupan al conjunto de
genes regulados tanto positiva (a la derecha) como negativamente (a la izquierda) por FUL mientras
que los asteriscos resaltan caracteristicas particulares de los genes en raiz: *Mutante de raiz primaria
similar a WT; **RAM alterado en la triple mutante kmdl,2,4; ***Expresion ectopica produce
organos florales en la raiz primaria; ****Fenotipo observado en socl agl24. Para consultar las
referencias de los genes blanco, véase la Tabla S2. Para consultar las referencias de los genes blanco,
consultese las Tablas S2 y S6.
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Figura S13. Genes regulados por SVP. El color rojo indica a los genes blanco y los datos provienen
de un ChIP-Seq (Gregis et al., 2013) y un ChIP-chip (Tao et al., 2012). Los cuadrados grises agrupan
al conjunto de genes regulados tanto positiva (a la derecha) como negativamente (a la izquierda) por

SVP mientras que los asteriscos resaltan caracteristicas particulares de los genes en raiz: *Mutante
de pérdida de funcién con una raiz primaria similar a WT. Para consultar las referencias de los genes

blanco, ver la Tabla S3. Las lineas con flechas significan regulacion positiva, lineas con tope significa

regulacion negativa, lineas con ambas terminaciones que tienen regulacion tanto positiva como

negativa y las lineas sin ningtin tipo de sefializacion significa que estan conectados, pero se desconoce

el tipo de regulacion.
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Figura S14. Red de regulacion de los genes regulados por SVP. Las lineas con flechas significan
regulacion positiva, con terminacion en perpendicular significa regulacion negativa, lineas con ambas
terminaciones que tienen regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de
sefializacion significa que estdn conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion. Una linea
delgada indica que se regula a un tnico gen, mientras que una linea gruesa indica que se regula a un
modulo de dos o mas genes contenidos en cuadrados. El color rojo indica a los genes blanco y los
datos provienen de un ChIP-Seq (Gregis ef al., 2013) y un ChIP-chip (Tao et al., 2012). Los cuadrados
grises agrupan al conjunto de genes regulados tanto positiva (a la derecha) como negativamente (a la
izquierda) por SVP mientras que los asteriscos resaltan caracteristicas particulares de los genes en
raiz: *Mutante similar a WT. Para consultar las referencias de los genes blanco, ver las Tabla S3 y
Se.
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Figura S15. Genes regulados por SOCI. El color rojo indica a los genes blanco y los datos provienen
de un ChIP-Seq (Immink et al., 2012) y ChIP-chip (Tao et al., 2012). Los cuadrados grises agrupan
al conjunto de genes regulados tanto positiva (a la derecha) como negativamente (a la izquierda) por
SOCI. El color azul indica que los datos provienen de un microarreglo con un p value >0.95 (Seo et
al., 2009) mientras los asteriscos resaltan caracteristicas particulares de los genes en raiz: *Mutante
de pérdida de funcién con una raiz primaria similar a WT. **Fenotipo de raiz larga sélo identificado
solo en socl agl24; ***Fenotipo identificado en ga20ox1 ga20ox2 ga20ox3; ****Expresion ectopica
promueve la biogénesis de cloroplastos en las células del periciclo de raiz; *****chf3 muestra
desorganizado el centro quiescente; ******Este gen es regulado positivamente por FUL Para
consultar las referencias de los genes blanco, véase la Tabla S4. Las lineas con flechas significan
regulacidn positiva, lineas con tope significa regulacion negativa, lineas con ambas terminaciones
que tienen regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de sefializacion
significa que estan conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion.
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Figura S16. Red de regulacion de los genes regulados por SOCI. Las lineas con flechas significan
regulacidn positiva, con terminacion en perpendicular significa regulacion negativa, lineas con ambas
terminaciones que tienen regulacion tanto positiva como negativa y las lineas sin ningun tipo de
sefalizacion significa que estan conectados, pero se desconoce el tipo de regulacion. Una linea
delgada indica que se regula a un Gnico gen, mientras que una linea gruesa indica que se regula a un
modulo de dos 0 mas genes contenidos en cuadrados. El color rojo indica a los genes blanco y los
datos provienen de un ChIP-Seq (Immink et al., 2012) y ChIP-chip (Tao ef al., 2012). Los cuadrados
grises agrupan al conjunto de genes regulados tanto positiva (a la derecha) como negativamente (a la
izquierda) por SOCI. El color azul indica que los datos provienen de un microarreglo con un p value
>(0.95 (Seo et al., 2009) mientras que los asteriscos resaltan caracteristicas particulares de los genes
en raiz: *Mutante similar a WT. **Fenotipo de raiz larga solo identificado s6lo en socl agi24;
***Fenotipo identificado en ga20ox] ga20ox2 ga20ox3; ****Expresion ectdopica promueve la
biogénesis de cloroplastos en las células del periciclo de raiz; *****cbf3 muestra desorganizado el
centro quiescente; ******Egste gen es regulado positivamente por FUL Para consultar las referencias
de los genes blanco, véase las Tabla S4 y S6.

95



R i

Etapa de Desarmallo

R s
i | TratamientoChrl 1 0 -
Mutante TR B T T I L W
L I At1gd7990 GAZowd
1 ptdgeadzn GA20oxT
Atdgzlzo0 GAZoxd
1 ALSSE1E10 GA200x2
E. Exprezidn Condician Tejido utante T
.00 .Hesp.Nitrn Cortes Mutante
g E=ps. Espaciotemp. Endodemis [wT
5 EndokPerciclo
1:35.11 EpitC
202,66 Dl
S70.77 Cofia Lateral
Gy Etapa de Desarmollo B Pericicio Trtmnt/Ctrl
e 0,7 . Procambiurm Trtmnt.
405,32 3 ! ,
1 Cel. Raiz Prat. Ctrl
472 .68 i
Bdir, 47 1.02 | ESt?lE
o799 | [5 B Raiz Completa
G675 .54

Figura S17. Datos de expresion de los genes GA20x4, GA200x1, GA20x8 y GA200x2 en diferentes
tejidos de la raiz primaria de Arabidopsis. De acuerdo con la nomenclatura de la plataforma, la etapa
0.7 del desarrollo corresponde a una plantula de 5.5 dias después de la germinacion (hipocétilo y
cotiledon emergen del escapo),1.0 a una plantula con los cotiledones completamente abiertos y de
seis dias después de la germinacion y la etapa 1.02 a una plantula de 10.3 dias y la etapa 6 que
corresponde a una planta con 31.8 dias en donde la primer flor se abre. El dendograma se agrupa
jerarquicamente mediante el coeficiente de correlacion de Pearson. Condicion significa al tipo de
tratamiento implementado en este ensayo, en este caso es la expresion espacio temporal y respuesta
a nitrogeno. N. Expresion representa los niveles de expresion, amarillo para niveles bajos y rojo para
niveles altos. Mutante/WT si se utiliza una planta mutante o0 WT. Trtmnt/Ctrl quiere decir si se tiene
en condiciones de tratamiento o en condiciones control. Modificado de la aplicacion e-northern de
BAR Toronto.
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Figura S18. Interacciones proteina-proteina codificadas de los genes promotores de raiz primaria que
forman moédulos entre si y aquellos que no. Los datos se obtuvieron a través de la plataforma de
STRING. Las lineas que relacionan las interacciones proteicas representan diferentes tipos de
evidencia dependiendo del color, las azules oscuras son co-ocurrencia a través de genomas, negras
co-expresion, rosas datos experimentales/bioquimicos, azules claro asociacion en bases de datos
seleccionadas, verdes cercania en el genoma, anaranjadas fusiones de genes, mientras que las grises
claras son homologia de proteinas. Las proteinas en color rojo tienen la etiqueta “Transcription
regulator activity” de GO, mientras las proteinas en color gris no poseen ninguna etiqueta de GO. Los
modulos genéticos se distinguen por la interaccion de al menos dos proteinas y se identifican desde
P1 hasta P11.
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Apéndice

Tabla Al. Lista con la descripcion y los nombres de los genes utilizados en esta tesis

Nombre corto

Nombre largo

Descripcion

ABOS

AG

AGL42

ANNATI

API

AP2

ABA OVERLY
SENSITIVE
MUTANT

AGAMOUS

AGAMOUS-LIKE 42

ANNATI

APETALA 1

APETALA 2

Gen que codifica para una proteina responsable del corte y empalme del
intrén 3 de NAD4, componente del complejo I de la cadena respiratoria
mitocondrial. El mutante de pérdida de ABOS es hipersensible a ABA
durante el crecimiento de las raices primarias. Por otro lado, las puntas
de las raices de los mutantes de pérdida acumulan mas ROS (por sus
siglas en inglés Reactive Oxygen Species) que la planta control (Yang et
al.,2014).

Gen MADS-box que juega un papel central en el desarrollo temprano de
los organos reproductivos, estambres y carpelos. En los estambres
también act@la en etapas tardias, que incluyen la morfogénesis y la
dehiscencia de las anteras, asi como en la formacion y elongacion de los
filamentos. En la maduracion tardia del estambre, se sabe que AG induce
la expresion de un gen que participa en la biosintesis del acido jasmonico,
DEFECTIVE IN ANTHER DEHISCIENCE (DADI) (Ito et al., 2007).
Gen que codifica para otra proteina con dominio MADS que promueve
la floracion y se expresa en los meristemos apicales y axilares de los
brotes. AGL42 parece actuar a través de una via dependiente de
giberelinas. Ademas, SOC1 controla directamente la expresion de
AGL42 (Dorca-Fornell et al., 2011).

Gen que codifica para una proteina de uniéon a membrana dependiente de
calcio y que pertenece a la familia de genes de anexinas. La proteina tiene
actividad peroxidasa y sus niveles de expresion aumentan en respuesta
al estrés oxidativo, también es sensible a la presencia de agentes
reductores por lo que funciona como un sensor redox en las células
vegetales (Gorecka et al., 2005). De igual manera, los mutantes sencillos
de pérdida de funcion de ANNATI muestran tolerancia a la sequia y al
estrés salino de una manera dependiente de la luz, e igualmente bajo estas
condiciones de estrés, ANNATI1 induce la expresion de AtNCED3 y
P5CS1 que codifican para enzimas clave en la sintesis de ABA y prolina,
respectivamente (Huh et al., 2010). Por otra parte, ANNAT1 contribuye
a la homeostasis ionica celular, ya que la disminucion del pH de 7,0 a 5,8
reduce el tiempo de formacion de canales idnicos por parte en
membranas lipidicas artificiales a la vez que aumenta su conductancia
unitaria (Gorecka et al., 2007).

Gen que codifica para una proteina con dominio MADS y que, al
dimerizar con AGL24 o SVP, actuan de forma redundante para controlar
la identidad del meristemo floral y reprimir la expresion de genes de clase
B, C y E que son importantes en la formacidon de los organos florales
(Gregis et al., 2009).

Involucrado en varios procesos de desarrollo como son el desarrollo de
las semillas, el mantenimiento de las células troncales, la especificacion
de la identidad de los 6rganos florales y la represion de la transicion a la
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floracion mediante la desregulacion de numerosos genes clave en este
proceso, incluidos SOC! y FUL (Yant et al., 2010).

Gen inhibidor tanto del crecimiento de raiz primaria como de la respuesta
a las auxinas. La proteina se fosforila en medios deficientes de K*, y esto
provoca que se desregule y aumente la respuesta a auxina en la planta
(Roosjen et al., 2018).

Gen inhibidor del crecimiento de raiz primaria y promotor de la
determinacion del meristemo floral, ya que reprime la expresion de
WUSCHEL (WUS), gen requerido para mantener las células troncales en
un estado indiferenciado (Liu et al., 2014). Asimismo, ARF3 establece
la polaridad de la hoja y actia como un inhibidor de la respuesta a las
auxinas (Roosjen et al., 2017).

Gen que codifica para una proteina membranal que funciona como un
transportador de entrada de auxinas. En las raices de los mutantes de
pérdida de funcioén, son resistentes a altas concentraciones de auxinas y
etileno (Pickett ez al., 1990). Por otro lado, se sabe que el ABA inhibe el
crecimiento de las raices a altas concentraciones y este proceso estd
mediado a través de AUX1 en una via dependiente de etileno (Li et al.,
2017).

Gen que codifica para una quinasa rica en leucinas que se localiza en
membrana plasmatica y forma un heterodimero con BRII1. Asimismo,
funciona como uno de los receptores de brasinoesteroides y esta
involucrada en la transduccion de sefiales de azucares (Li et al., 2002).
El mutante de pérdida de funcién es insensibles tanto a glucosa como a
brasinoesteroides (Noguchi et al., 1999). De igual manera, la proteina
interactia fisicamente con las subunidades B y vy de ciertas proteinas G
que son esenciales para mediar la sefializacion de la glucosa (Peng et al.,
2018).

Gen que se encarga tanto del destino celular de o6rganos laterales y del
establecimiento del eje de polaridad adaxial-abaxial en el peciolo de la
hoja, ya que BOP1 actia en las células adyacentes del limite lateral de
un érgano para reprimir, por un lado, a los genes knox de tipo I (BP,
KNAT2 y KNAT6) que confieren el destino celular del meristemo, y por
el otro lado, inducir a los genes 4S1 y AS2 que promueven el destino
lateral del o6rgano y la polaridad, restringiendo asi el potencial de
desarrollo de las células formadoras de organos y facilitando su
diferenciacion celular (Ha ez al., 2007). Asimismo, el mutante de pérdida
de funcion de BOP1 muestra defectos sutiles en la inflorescencia y en la
arquitectura floral, pero, en combinacion con los mutantes de pérdida de
funcién de LFY o AP1, el fenotipo de inflorescencias secundarias es mas
fuerte, las hojas caulinares en ocasiones ausentes en la base de los brotes
y baja la frecuencia de ramificacion de las flores (Xu et al., 2010).

Gen que codifica para una quinasa rica en leucinas que se localiza en
membrana plasmatica y forma un heterodimero con BAK1. Asimismo,
funciona como uno de los receptores de brasinoesteroides y esta
involucrada en la transduccion de sefiales de azucares (Li et al., 2002).
El mutante de pérdida de funcion es insensibles tanto a glucosa como a
brasinoesteroides (Noguchi et al., 1999). De igual manera, la proteina
interacttia fisicamente con las subunidades B y v de ciertas proteinas G
que son esenciales para mediar la sefializacion de la glucosa (Peng et al.,
2018).
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La proteina participa en el metabolismo de los fenilpropanoides y es un
compuesto clave en el proceso de deposicion de la lignina (Schilmiller er
al., 2009).

La proteina contiene un dominio AP2 y juega un papel importante en la
aclimatacion al frio. Asimismo, la proteina tiene funciones redundantes
con CBF2 y CBF3 (Gilmour et al., 2004) y promueve la expresion de
genes COR, entre ellos COR154 (Jaglo-Ottosen et al., 1998).

La proteina contiene un dominio AP2 y juega un papel importante en la
aclimatacion al frio. Asimismo, la proteina tiene funciones redundantes
con CBF2 y CBF3 (Gilmour ef al., 2004) y es un regulador negativo de
CBF1y CBF3 (Novillo et al., 2007).

La proteina contiene un dominio AP2 y juega un papel importante en la
aclimatacion al frio. Asimismo, la proteina tiene funciones redundantes
con CBF2 y CBF3 (Gilmour ef al., 2004) y promueve la acumulacion de
proteinas DELLAs a través de la represion de la biosintesis de
giberelinas; ademas, las DELLASs lo regulan positivamente (Zhou et al.,
2017).

Gen que codifica para una proteina que forma parte del complejo de
subunidades que media el plegamiento de algunas proteinas en eucariotas
y especificamente de tubulinas en plantas. (Ahn et al., 2019). Asimismo,
CCT actua como un represor de la sefializacion de las auxinas, ya que el
fenotipo de la mutante de pérdida de funcidén es muy similar a una planta
WT creciendo en condiciones de alta concentracion de auxinas (Raya-
Gonzalez et al., 2017).

Gen que codifica para una quinasa activadora de CDK (CAK) y que
fosforila a dos tipos de ciclinas dependientes de quinasas (CDKs):
CDKD?2 y CDKD3. Las quinasas dependientes de ciclina (CDK) juegan
un papel esencial en el control coordinado de la progresion del ciclo
celular y especificamente se ha observado que CDKF;l promueve la
actividad CTD-quinasa de CDKD?2 in vitro y en protoplastos de raices.
Asimismo, la funcion de CDKF;l se requiere principalmente para el
desarrollo postembrionario y los mutantes de pérdida de funcion de este
gen muestran defectos graves en la division celular, en el alargamiento
celular y en la endorreduplicacion (Shimotohno et al., 2004; Takatsuka
et al., 2009).

La proteina es parte del complejo Polycomb de regulacion epigenética,
y actlia como represor de numerosos procesos de desarrollo, incluyendo
la transicion a la floracion (Kim ef al., 2010; Liu et al., 2016).

Gen que codifica para una E3 ubiquitina ligasa que actia para reprimir
la fotomorfogénesis en ausencia de luz y también regula negativamente
la expresion del activador transcripcional CP7, que actiia como regulador
positivo de genes que se regulan por luz (Yamamoto ef al., 1998). Tanto
la via de las giberelinas como la de COP1 de manera independiente,
desestabilizan y mandan a degradacion a las proteinas tipo DELLA que
son componentes centrales en el control de las respuestas del crecimiento
de las plantas al medio ambiente. Asimismo, la mutante de pérdida de
COPI mantiene niveles endogenos bajos de giberelinas (Blanco-
Tourifian et al., 2020).

Gen que es inducido por luz, frio, estrés osmotico y por estrés salino. La
proteina se localiza en la fraccidon del estroma de los cloroplastos y
modifica las propiedades lipidicas de las membranas. Esto provoca que
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estas estructuras no sufran dafios bajo distintas condiciones de estrés (Liu
et al., 2014, Steponkus et al., 1998; Thalhammer et al., 2010).

Gen que es inducido por luz, frio, estrés osmotico y por estrés salino. La
proteina se localiza en la fraccion del estroma de los cloroplastos y
modifica las propiedades lipidicas de las membranas. Esto provoca que
estas estructuras no sufran dafios bajo distintas condiciones de estrés (Liu
et al., 2014; Steponkus et al., 1998; Thalhammer et al., 2010).

Gen que codifica una serina/treonina proteina quinasa y actua como
regulador negativo de la via de respuesta al etileno (Kieber ez al., 1993).

Factor de transcripcion del tipo AP2 que, bajo estrés por salinidad,
reduce los niveles de giberelina endégena mediante la induccion de
GA20x7. Por lo tanto, DDF'I reprime el crecimiento de la planta bajo
condiciones de estrés por salinidad (Magome ef al., 2008).

Gen que codifica para un transportador de eflujo de multiples farmacos
y toxinas. DTX35 interviene en el metabolismo de los flavonoides, que
son metabolitos secundarios involucrados en distintos procesos tales
como la respuesta contra los rayos UV y otros tipo de estrés. Los
flavonoides ademas intervienen en la pigmentacion de las flores con el
fin de atraer polinizadores e incluso en la regulacion del transporte de
auxinas. Los mutantes de pérdida de funcion de DTX35 tienen niveles
reducidos de flavonoides, por lo que afectan procesos tales como el
crecimiento de las raices, el desarrollo y la germinacion de las semillas,
y el desarrollo, la liberacion y la viabilidad del polen (Thompson et al.,
2010).

La proteina es parte del complejo Polycomb de regulacion epigenética,
y actlia como represor de numerosos procesos de desarrollo, incluyendo
la transicion a la floracion (Kim ef al., 2010; Liu et al., 2016).

Gen que codifica para una oxidasa de prolina, un osmolito presente en
plantas que crecen en condiciones de estrés hidrico (Kiyosue et al.,
1996).

La proteina es requerida para una respuesta completa de aclimatacion al
frio. Igualmente, se vio por andlisis de expresion que estos genes se
expresan principalmente en los tejidos de la raiz (Illgen et al., 2020).

La proteina es requerida para una respuesta completa de aclimatacion al
frio. Igualmente, se vio por andlisis de expresion que estos genes se
expresan principalmente en los tejidos de la raiz, incluido el meristemo
radicular (Illgen et al., 2020).

La proteina es requerida para una respuesta completa de aclimatacion al
frio. Igualmente, se vio por analisis de expresion que estos genes se
expresan principalmente en los tejidos de la raiz, incluido el centro
quiescente (Illgen et al., 2020).

La proteina es requerida para una respuesta completa de aclimatacion al
frio (Illgen et al., 2020).

Gen que codifica un factor de inicio de la traduccion (elF-5A) y esta
involucrado principalmente en el metabolismo y trafico de RNA al
promover la proliferacion celular, el crecimiento celular y la muerte
celular programada. La planta mutante de pérdida de funcion de FBR12
es extremadamente enana, con un tamaifio y un niimero sustancialmente
reducidos de todos los organos adultos. Durante el desarrollo
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reproductivo, esta mutante muestra un desarrollo anormal de los 6rganos
florales y una esporogénesis defectuosa. Analisis microscopicos de esta
mutante mostraron que estos defectos del desarrollo estan asociados con
un crecimiento y una division celular anormales (Feng ef al., 2007).
Promotor de la transicion a la floracién e importante integrador de la via
floral. FT junto con TSF, juegan un papel antagdénico a TERMINAL
FLOWER 1 (TFL1) en la determinacion de la identidad del meristemo
de la inflorescencia (Lee et al., 2019).

El fenotipo de los mutantes de pérdida de funcidn tiene bajos niveles de
esta giberelina, producen plantulas con un enanismo severo y pérdida
casi completa de la fertilidad (Plackett et al., 2012).

Gen que codifica para una giberelina 20-oxidasa. Esta enzima estad
involucrada en la biosintesis de las giberelinas ya que aumenta los
niveles de giberelinas enddgenas y, a su vez, la transcripcion de este gen
se induce por el heterodimero DELLAs- GAF1 (GAI-Associated Factor
1; Fukasawa et al., 2017) Las DELLAs funcionan como reguladores
negativos del crecimiento y se degradan en presencia de giberelinas
(Andrés et al., 2014; Fukasawa et al., 2017). Asimismo, GA20ox2 es
regulada negativamente tanto por SOC1 como por SVP (Figura 6) y
actlia como promotor del crecimiento de la raiz ya que la mutante de
pérdida de funcion es de raiz corta. Este fenotipo se ve a pesar de que la
proteina codificada por este gen regula negativamente la expresion de los
genes que participan en el transporte y la sintesis de auxinas PINI, YUC3
y YUCS (Lv et al., 2018), que actiian como promotores del crecimiento
de la raiz primaria (Di et al., 2016; Vieten et al., 2005).

Gen que codifica para una enzima de una clase de dioxigenasas
dependientes de 2-oxoglutarato que inactiva a las giberelinas y su gen se
expresa en el SAM muy temprano en el desarrollo de las raices laterales
(Lietal., 2019).

Gen que codifica para una enzima de una clase de dioxigenasa
dependientes de 2-oxoglutarato que regula la desactivacion de las
giberelinas bioactivas y que se expresa exclusivamente en células
estomaticas (Li et al., 2019).

Gen que codifica un transportador del tipo ABC, aunque carece del
dominio transmembranal esencial para el transporte de compuestos
quimicos, por lo que tiene distintas funciones ajenas al transporte; por
ejemplo, la union de GCN20 con GCNI1 tiene funcidén de quinasa y
fosforila al factor 2 de iniciacion de la traduccion, elF2a (Faus et al.,
2021). Asimismo, el mutante de pérdida de funcién gen20—1 muestra un
retraso significativamente mayor del ciclo celular en el punto de control
G2/M vy, por otro lado, acumula mayor DNA dafiado que la planta WT
(Han et al., 2018).

Factor transcripcional perteneciente al complejo mediador. Se expresa
durante la embriogénesis y promueve al menos tres transiciones
posteriores al desarrollo embrionario: la germinacion, el cambio del
estado juvenil al estado adulto y de la fase vegetativa a la reproductiva.
Por lo tanto, el retraso en el cambio de fase vegetativa en el mutante de
pérdida de funcion se debe en gran parte a la sobreexpresion de miR156,
y el retraso en la floracién se debe en parte a la regulacidon positiva de
FLC (Gillmor et al., 2014).
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Gen que codifica para una IAA-amido sintasa que conjuga grupos acilo
al acido aspartico (Asp) y a otros aminoacidos y, en plantas, también
conjuga estos grupos acilo al acido indol-3-acético (IAA o auxina) y a la
fitohormona de resistencia a enfermedades, el acido salicilico (SA, 2-
hidroxibenzoato). Por lo tanto, este gen actia como un modulador
bifuncional de la resistencia mediada por acido salicilico y la
susceptibilidad mediada por auxina durante la interaccion y el desarrollo
de patégenos como Pseudomonas syringae (Mackelprang et al., 2017,
Zhang et al., 2008).

Factor de transcripcion con dedos de Zinc que pertenecen a la familia de
los factores GATA. Este gen es inducido por luz, nitrégeno y citocininas,
y reprimido por giberelinas. Por lo tanto, GNC modula la asimilacién de
nitrogeno, la produccion de almidén y el desarrollo de cloroplasto
mediante la regulacion de genes clave involucrados en estos procesos
(Hudson et al., 2011). De igual manera, este gen es blanco directo de los
factores de transcripcion de tipo ARF, que son inducidos por la presencia
de giberelinas (Richter et al., 2013).

Factor de transcripcion con dedos de Zinc que pertenecen a la familia de
los factores GATA. Este gen es inducido por luz, nitrégeno y citocininas,
y reprimido por giberelinas. Por lo tanto, GNL modula la asimilacion de
nitrogeno, la produccion de almidon y el desarrollo de cloroplasto
mediante la regulacion de genes clave involucrados en estos procesos
(Hudson et al., 2011). De igual manera, este gen es blanco directo de los
factores de transcripcion de tipo ARF, que son inducidos por la presencia
de giberelinas (Richter et al., 2013).

Gen que codifica para un simportador de H+/myo-inositol localizado en
tonoplasto, que media la salida de inositol generado durante la
degradacion de compuestos que contienen inositol en el lumen vacuolar
hacia el citoplasma. Ademas, promueve la elongacién celular de manera
dependiente de la sacarosa (Schneider et al., 2008; Strobl et al., 2018).
Represor transcripcional que funciona como regulador negativo de
diversas respuestas de jasmonato al formar un complejo represor con
otros factores de transcripcidon y con el co represor “Topless”, a menudo
a través de la proteina adaptadora NINJA. De igual manera, los niveles
de transcripcion de JAZ6 aumentan en respuesta a la aplicacion exogena
de jasmonato (Liu et al., 2021; Pauwels et al., 2010).

Gen que codifica una proteina de dedos de zinc. El gen se expresa en el
centro quiescente y el tejido fundamental (endodermis y corteza) y, al
igual que SCR, delimita el movimiento de SHR (Hassan et al., 2010). De
hecho, los experimentos de co-inmunoprecipitacion (ColP) en hojas de
tabaco muestran que SCR, SHR y JKD pueden formar un complejo
ternario (Long et al., 2017).

El gen se induce tanto por ABA como por frio, asi como deshidratacion
y de estrés osmotico. De hecho, la proteina tiene efectos anticongelantes
y también los genes se inducen en condiciones de (Foster & Chua, 1999;
Kurkela & Borg-Franck, 1992).

El gen se induce tanto por ABA como por frio, asi como deshidratacion
y de estrés osmotico. De hecho, la proteina tiene efectos anticongelantes
y también los genes se inducen en condiciones de (Foster & Chua, 1999;
Kurkela & Borg-Franck, 1992).
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Pertenece a una familia de proteinas F-box, cuya transcripcion es
regulada negativamente por las citocininas y que participan en la
regulacion negativa de la respuesta de citocininas mediante la
degradacion de las proteinas ARR de tipo B como lo son ARRI1 y
ARR12, que regulan positivamente de esta fitohormona (Kim et al.,
2013).

Pertenece a una familia de proteinas F-box, cuya transcripcion es
regulada negativamente por las citocininas y que participan en la
regulacién negativa de la respuesta de citocininas mediante la
degradacién de las proteinas ARR de tipo B como lo son ARRI1 y
ARRI12, que regulan positivamente de esta fitohormona (Kim et al.,
2013).

Pertenece a una familia de proteinas F-box, cuya transcripcion es
regulada negativamente por las citocininas y que participan en la
regulacion negativa de la respuesta de citocininas mediante la
degradacion de las proteinas ARR de tipo B como lo son ARRI y
ARRI12, que regulan positivamente de esta fitohormona (Kim et al.,
2013). Esta proteina también es un regulador negativo de la biosintesis
de fenilpropanoides ya que interactia fisicamente con la enzima
fenilalanina amoniaco-liasa, posteriormente la manda a degradacion por
proteosoma 'y, en consecuencia, disminuye los mniveles de
fenilpropanoides (Kim et al., 2013; Zhang et al., 2013).

Gen que codifica para una acil-CoA: lisofosfatidiletanolamina
aciltransferasa, enzima encargada de mantener niveles adecuados de
fosfatidiletanolamina, lisofosfatidiletanolamina y lisofosfatidilcolina,
compuestos esenciales en la biosintesis de lipidos de almacenamiento y
de la membrana plasmatica. Los mutantes de pérdida de funcion
muestran crecimiento deficiente, hojas mas pequefias, raices mas cortas,
menor produccion de semillas, reduccion en el contenido de lipidos en
raices y semillas y aumento en el contenido de fosfatidiletanolamina y
lisofosfatidilcolina (LPC) en las hojas. Los mutantes sobreexpresores
muestran fenotipos contrarios a los de pérdida de funcion (Jasieniecka-
Gazarkiewicz et al., 2017).

Gen que codifica una proteina perteneciente a la familia SHORT
INTERNODES/STYLISH (SHI/STY) que actia como promotor de los
primordios de raices laterales. Asimismo, LRP/ es un gen inducido por
la presencia de auxinas y de YUC4 (Singh et al., 2020).

Gen que codifica para una proteina que se une a los microtubulos e inhibe
la polimerizacién de la tubulina, por lo cual desempeiia un papel en la
regulacion de la polaridad del crecimiento celular direccional y de la
organizacion de los microtubulos corticales (Wang et al., 2007).
Igualmente, esta involucrado en la formacion del tubo polinico (Zhu et
al., 2013) e induce el desarrollo de los pelos radiculares (Kang et al.,
2017).

Gen necesario para la biogénesis de los ribosomas. En los mutantes de
pérdida de funcion conduce a fenotipos de desarrollo pleiotropicos,
incluida la embriogénesis alterada y la germinacion lenta de la semilla
(Lietal., 2019).

Promotor de la transicion a la floracidn y el gen se induce en respuesta a
jasmonato (Kidd et al., 2009).
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Promotor de la transicion hacia el estado adulto de la planta y actia de
manera antagdnica con miR156, que promueve el estado juvenil (Wu et
al., 2010).

Factor de transcripcion de respuesta a auxinas, cuya mutante de pérdida
de funcion tiene una raiz mas larga que la planta WT en una
concentracion de auxinas de 25 nM, que se sabe a esta concentracion
promueve el crecimiento de la raiz primaria de la planta WT (Shin ez al.,
2007).

El mutante de pérdida de funciéon de NSN/ tiene defectos de desarrollo
tanto en hojas como en raices, produciendo oOrganos vegetativos
severamente reducidos con un nimero mucho menor de células que los
de la planta WT. El analisis dindmico del crecimiento de hojas y raices
revel6 una tasa de proliferacion celular mas baja y una division celular
mas lenta. De igual manera, los niveles de transcripcion de genes clave
del ciclo celular, incluidos los que regulan la transicion de G1-S y G2-
M, se redujeron drasticamente en el mutante de pérdida de funcion
(Wang et al., 2018d). Igualmente, la expresion de 4G es inducida en los
mutantes de pérdida de funcion de NSNI, por lo que juega un papel
aditivo junto con AP2 en la especificacion de los 6rganos florales (Wang
etal.,2012).

Gen que codifica para una proteina asociada a la membrana localizada
polarmente, cuyo gen se expresa inicialmente en células prevasculares y,
tras la especificacion de los diferentes tipos de células vasculares, se
restringe al floema. Las plantas WT tras 10 dias después de la
germinacion muestran tres o cuatro “loops” completos de vasculatura a
diferencia de los mutantes de pérdida de funcion de OPS que solo
muestran dos. Asimismo, éstas mutantes muestran un patron de
diferenciacion irregular de células de protofloema en las puntas de las
raices a los 5 dias post-germinacién (Truernit et al., 2012).

Gen que codifica una proteina miembro de la subfamilia de
transportadores ABC de la glicoproteina P resistente a multiples
farmacos (MDR/PGP). PGP4 codifica para un transportador
transmembranal de eflujo de auxina, y también promueve la flexion y
elongacion gravitropica de la raiz, asi como la formacion de raices
laterales. Lo anterior sucede mediante la redireccion basipeta de auxina
desde la punta de la raiz. Tal aumento de la actividad de salida de auxina
reduce los niveles de auxina en la célula de pelos radiculares y, en
consecuencia, inhibe el alargamiento de dichos pelos (Cho et al., 2007,
Terasaka et al., 2005).

Gen que codifica un acarreador de salida de auxinas que directamente
dirige el transporte de la auxina desde la punta de la raiz hasta antes de
la zona de elongacion de la misma raiz primaria, por lo que la abundancia
transcripcional de PIN2 esta relacionada positivamente con la tasa de
elongacion de la raiz primaria (Retzer ef al., 2019; Xu et al., 2012).

Gen que codifica para una proteina precursora de un péptido secretado
que responde a auxinas. Asimismo, aunque sea un inhibidor de la raiz
primaria, promueve la division y el alargamiento celular en el hipocétilo
(Hussain et al., 2121).

Gen que codifica para una proteina precursora de un péptido secretado
que responde a auxinas. Asimismo, aunque sea un inhibidor de la raiz
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primaria, promueve la division y el alargamiento celular en el hipocoétilo
(Hussain et al., 2121).

Gen que codifica una fosfolipasa que hidroliza determinados lipidos de
la membrana para producir el mensajero acido fosfatidico (PA), que
interviene en la sefializaciéon de la deteccion de nutrientes, en la
activacion de diversas proteinas quinasas y en las respuestas hormonales
para regular el crecimiento y el desarrollo de los pelos radiculares bajo
estrés hiperosmotico. Asimismo, la activacion de PLDa3 se produce bajo
diferentes condiciones de estrés hiperosmoticas, incluida la
deshidratacion y el estrés salino y se ha documentado que PLDa3 mejora
el crecimiento de las raices y acelera el tiempo de floracion bajo estrés
hiperosmoético (Hong et al., 2008).

Factor de transcripcion esencial para la especificacion del centro
quiescente y la actividad de las células troncales. Ademas, los genes PLT
se transcriben en respuesta a la acumulacion de auxinas de manera
dependiente de factores de transcripcion de respuesta a auxinas (Aida et
al.,2004).

Factor de transcripcion esencial para la especificacion del centro
quiescente y la actividad de las células troncales. Ademas, los genes PLT
se transcriben en respuesta a la acumulacién de auxinas de manera
dependiente de factores de transcripcion de respuesta a auxinas (Aida et
al., 2004).

Gen que codifica para una proteina que y que ayuda a contener el estrés
por sales y especies reactivas de oxigeno. De igual manera, PP7L es un
promotor del desarrollo de cloroplastos (Su et al., 2017; Xu et al., 2019).
Gen que codifica para una E3 ubiquitina ligasa que participa en la
degradacion de MYC2, que es un factor de transcripcion que regula de
manera positiva la via del 4cido jasmonico, en presencia de esta hormona
(Jung et al., 2015; Seo et al., 2019).

Gen que codifica para un factor de elongacion termo inestable (EF-Tu)
cuyos mutantes de pérdida de funcidn son insensibles al tratamiento con
auxinas exdgenas en la punta de la raiz, ademds de que tienen un
meristemo reducido y un centro quiescente desorganizado (Li et al.,
2021).

La proteina interacciona con la histona desacetilasa 2B (AtHD2B) y esta
interaccion provoca un cambio en la estructura de la cromatina del rDNA
y, por lo tanto, juega un papel importante en la sefializacion de la via de
TOR, ya que RPS6B es un blanco de esta via y en consecuencia se afecta
la transcripcion del rDNA y la biogénesis del ribosoma en las plantas.
Asimismo, RPS6B es una proteina ribosomal que tiene diversas
funciones en la regulacion del metabolismo celular y la sintesis de
proteinas (Kim ef al., 2014).

Gen que codifica para una proteina soluble que contiene el dominio
DENN N-terminal y ocho repeticiones WD-40 C-terminal. SCD1 es
requerido para la division celular, especificamente en el proceso de
citocinesis en células de la epidermis de hojas, asi como también en la
expansion celular de tricomas y pelos radiculares. Asimismo, los
mutantes de pérdida de funcion de este gen son sensibles a cambios de
temperatura (Falbel et al., 2003) y presentan defectos en el proceso de
exocitosis, ya que muestran una gran acumulacion de vesiculas
secretoras y el reciclado de ciertas proteinas de membrana esta alterado.
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Igualmente, SCD1 interactia con ciertas subunidades del complejo de
exocistos y miembros de la familia de GTPasas RabE1 (Mayers ef al.,
2017).

Factor de transcripcion de tipo GRAS que juega un papel clave en el
patron radial del tejido de la raiz primaria de Arabidopsis,
especificamente es necesario para la division celular asimétrica
responsable de la formacion de la endodermis y la corteza (Di Laurenzio
et al., 1996; Helariutta et al., 2000).

Importante mediador para la formacion de complejos proteicos
superiores; es decir, para la formacion de tetrdmeros que funcionan en la
activacion transcripcional de los complejos de proteinas MADS
(Espinosa et al., 2014). Ademas, se sabe que SEP3 Interacciona con una
gran cantidad de proteinas con dominio MADS (Immink et al., 2009),
entre las cuales se encuentran SVP y SOCI1 (de Folter et al., 2005;
Immink et al., 2012). En plantulas, SEP3 regula negativamente la
expresion de SVP y SOCI (Kaufmann et al., 2009). En la raiz, SEP3 se
expresa poco durante distintas etapas del desarrollo.

Proteina con dominio MADS que controla la diferenciacion de la zona
de dehiscencia y promueven la lignificacion de las células adyacentes.
Ademas, desempefian un papel importante en la determinacion de la
identidad de los 6vulos (Colombo ef al., 2010).

Proteina con dominio MADS que controla la diferenciacion de la zona
de dehiscencia y promueven la lignificacion de las células adyacentes.
Ademas, desempefian un papel importante en la determinacion de la
identidad de los 6vulos (Colombo ef al., 2010).

Factor de transcripcion de tipo GRAS que juega un papel clave en el
patron radial del tejido de la raiz primaria de Arabidopsis,
especificamente es necesario para la division celular asimétrica
responsable de la formacion de la endodermis y la corteza (Di Laurenzio
et al., 1996; Helariutta et al., 2000).

Regulador negativo de la transicion a la floracion. El gen se induce por
altas concentraciones de nitrato e inhibido por los factores de
transcripcion tipo GATA (GNC y GNL) que actuan en la via de las
proteinas DELLA. Estas proteinas son importantes reguladores
negativos de la via de la sefalizacion de las giberelinas (Gras et al., 2018;
Hudson et al., 2011; Yoshida et al., 2014).

Gen que codifica a una proteina que pertenece a una familia tunica de
quinasas especificas de plantas implicadas en la sefializacion celular en
respuesta al estrés osmotico (McLoughlin ef al., 2012).

Regulador negativo de la transicion a la floracion. El gen se induce por
altas concentraciones de nitrato ¢ inhibido por los factores de
transcripcion tipo GATA (GNC y GNL) que actuan en la via de las
proteinas DELLA. Estas proteinas son importantes reguladores
negativos de la via de la sefializacion de las giberelinas (Gras et al., 2018;
Hudson et al., 2011; Yoshida et al., 2014).

La proteina en conjunto con SPL4 y SPLS5, promueven la transicion a la
floracion mediante la regulacion positiva del modulo FT-FD. Durante la
etapa juvenil de la plantula, el miR152 reprime la expresion de estos SPL
y conforme la planta avanza a la etapa adulta, los niveles de miR152 van

107



SPL4

SPL5

STIP

TAAI

TCTPI

TEM1

SQUAMOSA
PROMOTER
BINDING
PROTEIN-LIKE 4

SQUAMOSA
PROMOTER
BINDING
PROTEIN-LIKE 5

STIMPY

TRYPTOPHAN
AMINOTRANSFERA
SE OF
ARABIDOPSIS 1

TRANSLATIONALLY

CONTROLLED
TUMOR PROTEIN

TEMPRANILLO 1

decreciendo y los niveles tanto del miR172 y de estos tres SPL van en
aumento (Jung et al., 2016).

La proteina en conjunto con SPL3 y SPL5, promueven la transicion a la
floracion mediante la regulacion positiva del modulo FT-FD. Durante la
etapa juvenil de la plantula, el miR152 reprime la expresion de estos SPL
y conforme la planta avanza a la etapa adulta, los niveles de miR152 van
decreciendo y los niveles tanto del miR172 y de estos tres SPL van en
aumento (Jung et al., 2016).

La proteina en conjunto con SPL3 y SPL4, promueven la transicion a la
floracion mediante la regulacion positiva del moédulo FT-FD. Durante la
etapa juvenil de la plantula, el miR152 reprime la expresion de estos SPL
y conforme la planta avanza a la etapa adulta, los niveles de miR152 van
decreciendo y los niveles tanto del miR172 y de estos tres SPL van en
aumento (Jung et al., 2016).

Interviene en la percepcion de citocininas durante el establecimiento del
SAM. Los mutantes de pérdida de funciéon son insensibles a las
citocininas. Esta mutacion impide el establecimiento del meristemo y
también de la planta completa, ya que ésta detiene su crecimiento
después de la germinacién (Skylar et al., 2010).

Gen que codifica una L-triptéfano aminotransferasa relacionada con la
biosintesis de auxinas. Asimismo, se ha observado que TAAIl es
necesaria para la regulacion adecuada del tamaifio del meristemo de la
raiz y del desarrollo de pelos radiculares de la raiz (Wang et al., 2020;
Mashiguchi et al., 2011).

Gen que codifica para una proteina que participa en la via de TOR,
encargada de acoplar la percepcion de nutrientes con el crecimiento
celular. Los mutantes de pérdida de funcion de TCTPI ralentizan el
crecimiento vegetativo de hojas, las raices laterales se reducen y el
desarrollo del pelos radiculares es alterado. Ademas, estas lineas tienen
niveles elevados de auxina endogena y son menos sensibles a la
aplicacion exogena del andlogo de auxina, acido naftalacético-1.
(Berkowitz et al., 2008). De igual manera, TCTPI controla la
arquitectura de las raices a través de una doble funcion: localmente como
promotor del crecimiento y sistémicamente igual como promotor a través
de la movilidad del mRNA desde el 4pice de la parte aérea hasta los sitios
de iniciacion y emergencia de la raiz lateral en la raiz primaria (Branco
& Masle, 2019). Finalmente, TCTPI es un regulador positivo de la
proliferacion celular en hojas, ya que la tasa de division celular en la
mutante de pérdida de funcién es menor en comparacion con la WT;
también este mutante muestra expresion retardada de la ciclina A1.1, que
es un marcador de la fase G2/M del ciclo celular (Brioudes et al., 2010).
Pertenece a un complejo proteico denominado "regulador de la ATPasa
de las membranas vacuolar y endosomal" (RAVE). Estas proteinas
funcionan como represores de la transicion a la floracion mediante la
represion directa del integrador floral FT que, en interaccion con
FLOWERING LOCUS D (FD), son importantes integradores de las vias
de floracion inductiva, tales como las vias del fotoperiodo, auténomas,
de promocion de giberelinas y de vernalizacion (Jaeger et al., 2007; Li
et al., 2007). TEMI1 reduce los niveles de giberelinas al inhibir la
expresion de tres oxidasas de giberelinas que participan en su biosintesis:
GA200X2, GA30X1 y GA30X2 (Osnato et al., 2012).
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Pertenece a un complejo proteico denominado "regulador de la ATPasa
de las membranas vacuolar y endosomal" (RAVE). Estas proteinas
funcionan como represores de la transicion a la floracion mediante la
represion directa del integrador floral FT que, en interaccion con FD, son
importantes integradores de las vias de floracion inductiva, tales como
las vias del fotoperiodo, autdbnomas, de promocion de giberelinas y de
vernalizacion (Jaeger et al., 2007; Li et al., 2007).

Factor de transcripcion que promueve la transicion a la floracion y el gen
es reprimido por el dimero de SVP junto con la proteina codificada por
el gen FLC, y promovido por SOC1 (Richter et al., 2019).

La proteina esta involucrada en la biosintesis del compuesto triterpenoide
conocido como thalianol (Field & Osbourn et al., 2008).

La proteina esta involucrada en la biosintesis del compuesto triterpenoide
conocido como thalianol (Field & Osbourn et al., 2008).

La proteina esta involucrada en la biosintesis del compuesto triterpenoide
conocido como thalianol (Field & Osbourn et al., 2008).

Gen que codifica para una isomerasa fosfato triosa plastidica cuyo
mutante de pérdida de funcion presenta numerosas aberraciones, sobre
todo en la produccion de cloroplastos que afectan la transicion del estado
heterotrofo al autdtrofo. Asimismo, esta misma mutante presenta niveles
bajos de gliceraldehido-3-fosfato, un precursor de la via del fosfato
metil-eritritol responsable de la biosintesis de ABA en los plastidos
(Chen & Thelen, 2010).

Gen que codifica para un tipo de receptor de auxinas que contiene
repeticiones ricas en leucina y una caja F. Los mutantes de pérdida de
funcién de este gen son deficientes en procesos de crecimiento regulados
por las auxinas tales como la elongacion del hipocotilo y la formacion de
raices laterales (Ruegger ef al., 1998).

Factor de transcripcion atipico de la familia Helix-Loop-Helix (bHLH),
ya que carece de la region basica de los demas miembros de la misma
familia. Durante el desarrollo de la raiz post-embrionaria, TMO7 se
transcribe en la columela pero la proteina se transporta hacia la hipéfisis
vecina a través de los plasmodesmos, donde se encuentran las células
iniciales de la cofia lateral. Dicha accion contribuye a establecer la
identidad de la hipofisis y a controlar su plano de division celular (Lu et
al., 2018). Asimismo, los plasmodesmos estdn involucrados en el
transporte de auxinas (Han ef al., 2014), que, en embriones, promueve la
formacion de raices (Friml et al., 2003; Weijers et al., 2006).

Regulador negativo de la transicion a la floracion mediante la interaccion
directa con FT y la inhibicion de la actividad de CO (Zhang et al., 2015).
Este gen es promovido por la actividad del miR172 que tiene actividad
inhibitoria en el proceso de transicion a la floracion. Este miR172, a su
vez, es activado por la presencia de citocininas (Jung ef al., 2014; Werner
etal., 2021).

Sin efecto en la transicion a la floracion (Jung et al., 2014). Este gen es
promovido por la actividad del miR172 que tiene actividad inhibitoria en
el proceso de transicion a la floracion. Este miR172, a su vez, es activado
por la presencia de citocininas (Jung ef al., 2014; Werner et al., 2021).
Gen homologo de FT. TSF actiia como promotor de la transicién a la
floracion e importante integrador de la via floral. FT junto con TSF,
juegan un papel antagénico a TERMINAL FLOWER 1 (TFL1) en la
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determinacion de la identidad del meristemo de la inflorescencia (Lee et
al., 2019).

Gen que codifica para una proteina de la superfamilia de repeticion
similar a transducina/WD40 que regula positivamente la actividad del
ciclo circadiano, asi como el destino y la pigmentacion de las células
epidérmicas (Airoldi et al., 2019). Asimismo, TTG1 es un importante
regulador de los patrones y organizacion de los pelos radiculares (Long
etal., 2020).

Gen que codifica para una UDP-glucosiltransferasa que desempefia un
papel en la glucosilacion del acido abscisico (ABA) pasando de ABA a
éster de glucosa de ABA (ABA-GE) y, por lo tanto, regula la homeostasis
de ABA. La determinacion del contenido de ABA y ABA-GE en
Arabidopsis mostroé que la mutante de pérdida de funcion de UGT71C5
incrementa los niveles de ABA y baja los niveles de ABA-GE, mientras
que la mutante sobreexpresion de UGT71C5 el fenotipo es contrario (Liu
etal., 2015).

Gen que codifica para una quinasa parecida a WALL-ASSOCIATED
KINASES (WAK) que esta involucrada en diferentes procesos de
desarrollo. La proteina se asocia a la pared celular y el gen cambia su
expresion en respuesta a algunos nutrientes minerales tales como Na®,
K*, Cu**, Ni**, y Zn**, Igualmente, WAKL4 participa en la absorcion de
zinc ya que regula positivamente a ciertos genes transportadores de zinc,
en medios deficientes de zinc y, la mutante de pérdida de funcidn,
acumula menos Zn2+ tanto en las raices como en la parte aérea (Hou et
al., 2005).

Gen que codifica a un factor de respuesta a etileno cuyas mutantes
sobreexpresoras, promueven la deposicion de cera en la epidermis de las
hojas (Broun et al., 2004).

Activador transcripcional que regula el desarrollo de la raiz al controlar
el tamafio del meristemo radicular y el tamafio de las células
completamente alargadas. Asimismo, regula el transporte de auxinas y
los gradientes de esta en las células meristematicas de la raiz a través de
la regulacién directa de los acarreadores de salida de auxinas PIN1 y
PIN4 (Garay-Arroyo et al., 2013).

Gen que codifica para una enzima encargada de la biosintesis de auxinas
(Cao et al., 2019). La proteina se localiza en las vacuolas y se degrada
cuando los niveles de auxinas son elevados (Ge et al., 2019). De igual
manera, YUCI se expresan principalmente en meristemos, primordios
jovenes, tejidos vasculares y oOrganos reproductores y a su vez, los
mutantes de pérdida de funcion de YUCI muestran defectos graves en el
patréon floral, la formacion vascular y otros procesos de desarrollo,
aunque no en el crecimiento de la raiz primaria (Cheng et al., 2006).
Gen que codifica para una enzima encargada de la biosintesis de auxinas
(Cao et al., 2019). Los fenotipos de mutantes sobreexpresoras de YUC6
presentan altos niveles de auxinas y ademas estos mutantes exhiben una
mejor tolerancia al estrés por sequia, una baja tasa de pérdida de agua y
una acumulacion controlada de ROS bajo estrés por sequia y oxidacion
(Chaet al., 2015; Kim et al., 2011).

Gen que codifica para una enzima encargada de la biosintesis de auxinas
(Mashiguchi et al., 2011).
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