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Resumen 

El floema está involucrado en el transporte de nutrientes producto de la fijación del carbono 
de las hojas fotosintéticas a los tejidos heterotróficos, mediante un conjunto de haces 
vasculares que interconecta las diferertes partes de las plantas. Trabajos clásicos y 
evidencias más recientes sugieren que el floema distribuye señales que regulan diversos 
procesos en plantas, desde la inducción de la floración hasta la respuesta a patógenos. En 
este trabajo se describe el papel del floema como conducto por el que trasiegan y pueden ser 
amplificadas señales que, de manera global, influyen en la homeostasis y desarrollo de 
plantas.  

Introducción 

Los organismos multicelulares requieren que sus diferentes tipos celulares o tejidos 
verdaderos coordinen su crecimiento y desarrollo de manera eficiente. Así, en el caso de 
plantas, los tejidos u órganos fotosintéticos producen los nutrientes que requieren tejidos no 
fotosintéticos para su crecimiento, siendo transportados por conductos especializados que 
conforman el tejido vascular. Este a su vez está formado por xilema, el conjunto de vasos 
que transportan agua y nutrientes minerales de la raíz al resto de la planta, y el floema, que 
transporta el carbono fijado en las hojas maduras a los tejidos heterotróficos. Sin embargo, 
el tejido vascular, y en particular el floema, no sólo están involucrados en el transporte de 
nutrientes. Por ejemplo, tejidos apicales no expuestos a la luz son capaces de responder a la 
luz, como en el caso de la inducción floral, merced al transporte de señales emitidas por las 
hojas fotosintéticamente activas que han percibido inicialmente el estímulo a través del 
floema (1). Cabe mencionar que la maquinaria requerida para responder a dicho estímulo 
probablemente no está presente en el ápice (clorofila, por ejemplo, aunque existen 
cloroplastos inmaduros; 1). El papel del floema no se limita al de conducto pasivo; 
evidencias obtenidas recientemente apuntan a un papel activo no sólo en el transporte de 
señales, sino en el relevo y generación de las mismas. Como se detallará a continuación, 
diversos procesos en plantas requieren la señalización a través del floema y, por extensión, 
comunicación entre tejidos y/u órganos distantes. En resumen, la imagen que emerge del 
floema es la de un tejido dinámico, que juega un papel clave en el desarrollo y homeostasis 
de plantas vasculares. 

Estructura y función primaria del floema 

El surgimiento de un sistema vascular en plantas, probablemente al inicio del periodo 
devónico, seguramente jugó un papel importante en su diversificación y colonización de 
nuevos nichos, permitiendo un transporte más rápido y eficiente de nutrientes (y señales 
regulatorias, como se discutirá a continuación) a toda la planta. La función primaria de la red 
de haces vasculares, el xilema y el floema, es el transporte de nutrientes minerales y agua 
de la raíz al resto de la planta, y de nutrientes producto de la fotosíntesis de las hojas 
maduras a tejidos heterotróficos (no fotosintéticos; figura 1). La función del floema se 
conoce desde hace tiempo por los trabajos pioneros de, entre otros, Münch y Esau (a quien 
bien se le podría considerar la Ramón y Cajal de la fisiología vegetal; 2). El xilema se 
compone de tubos que derivan de células que durante su desarrollo sufren un proceso 
análogo al de la muerte celular programada, dando como resultado vasos con pared 
reforzada, carentes de membrana plasmática y, aparentemente, cualquier otra estructura 
característica de células vivas; estos transportan agua y nutrientes minerales absorbidos en 
las raíces al resto de la planta. En contraste, el floema funcional consta de dos tipos celulares 
vivos, la célula aneja y el elemento criboso. En su madurez, los canales citoplásmicos que 
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interconectan a la práctica totalidad de las células vegetales se modifican en elementos 
cribosos vecinos, generando estructuras de baja resistencia (las placas cribosas). El conjunto 
de elementos cribosos maduros anticlinales constituye la red de vasos por los que se 
transportan los productos de la fotosíntesis de hojas maduras al resto de la planta. Como se 
muestra en la figura 2, los elementos cribosos maduros carecen de núcleo y, probablemente, 
ribosomas funcionales, si bien parecen contener orgánulos como plástidos y mitocondrias. 
Sin embargo, a diferencia del xilema, los elementos cribosos conservan una membrana 
plasmática funcional, que juega un papel destacado tanto en el transporte al interior del 
floema de nutrientes, como de su descarga en tejidos consumidores (no fotosintéticos). Los 
elementos cribosos están interconectados con las células anejas por medio de plasmodesmos 
especializados con un límite de exclusión considerablemente mayor al que se observa en 
otros tejidos. Aparte de la distinción obvia entre xilema y floema (la muerte celular 
programada sólo está involucrada en la maduración del primero), las fuerzas que gobiernan 
el transporte de solutos en ambos tejidos son capilaridad en el caso del xilema, y ósmosis y 
flujo de masas en el segundo en respuesta a un gradiente de concentración de solutos. De 
esta forma, el floema es un tejido fundamentalmente cerrado comparado con el xilema, la 
fuerza de cuyo flujo está determinada a su vez por la capacidad fotosintética de la planta y 
por el vigor de los tejidos consumidores. Es decir, los productos de la fotosíntesis, 
principalmente sacarosa, son continuamente retirados del floema a través de plasmodesmos 
y de transportadores transmembranales hacia las células vecinas o al espacio intercelular en 
los tejidos consumidores, lo que crea un efecto sifón con respecto al tejido fotosintético. 
Cabe mencionar que no se conocen con precisión los mecanismos que regulan y concilian las 
demandas energéticas de los diferentes tejidos consumidores, pero probablemente dependen 
de señales transportadas a través de los plasmodesmos. Es decir, el fenómeno denominado 
“reparto por floema” (phloem partitioning) de los fotosintatos no es sólo una propiedad 
contingente de este tejido, sino una función regulada por el intercambio de señales entre los 
tejidos consumidores y fuente (3). La capacidad de las proteínas de movimiento viral de 
alterar el reparto por floema de sacarosa, así como la proporción de la parte aérea de la 
planta con respecto a la raíz, apoya esta noción (4). 

Figura 1. Esquema que representa el transporte de 
moléculas señalizadoras por el floema (azul) y xilema 
(rojo). La fuerza de flujo de ambos conductos está 
representada por el tamaño relativo de las flechas 
roja (xilema) y azul (floema). Para el xilema la fuerza 
es mayor en las hojas maduras cuya transpiración es 
mayor, mientras que es en tejidos jóvenes o no 
fotosintéticos en los que la fuerza de flujo del floema 
es mayor. En la inducción floral, un estímulo (un 
umbral de luz rebasado, por ejemplo) estimula la 
producción o liberación de una señal o conjunto de 
señales que se trasloca del mesófilo hasta el floema, 
en donde activa al gen CONSTANS. Este a su vez 
induce la producción de una señal (triángulo azul) 
que se desplaza a través del floema hasta el ápice, 
induciendo propiamente la floración. La sequía 
induce la generación de otra señal, el ácido abscísico 
(asterisco negro), que es transportado a través del 
xilema a hojas maduras. En éstas se produce una 
señal secundaria que se transporta a través del 
floema al ápice (óvalos amarillos), cuyo efecto es 
una inhibición en su crecimiento. El rectángulo 
naranja representa la señal que induce la Resistencia 
Sistémica Adquirida (RSA). La dominancia apical, 
mediada por el tejido vascular, se representa por 
flechas que simbolizan la represión de meristemos 
axilares. 
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Como ya se ha mencionado, el floema consta fundamentalmente de dos tipos celulares, la 
célula aneja y el elemento criboso. Ambos se originan de una célula precursora por una serie 
de divisiones asimétricas y eventos diferenciativos específicos. En la figura 2 se muestra un 
esquema que representa este proceso en secciones longitudinales de calabaza, basado en las 
minuciosas observaciones de Esau. Hay evidencias del papel de las auxinas en la 
diferenciación del floema (debido a su papel en la elongación de células, evidente durante el 
desarrollo del elemento criboso), pero, debido a la dificultad de analizar este tejido (por estar 
embebido en otros tejidos y por carecerse de un sistema de diferenciación in vivo, semejante 
al de Zinnia elegans para xilema), no existe mucha información relativa a los genes 
involucrados en la maduración del floema. Es evidente que mutaciones nulas en genes 
involucrados en la formación del floema deben ser letales en etapa adulta, lo que subraya la 
dificultad de desmenuzar el desarrollo del floema por medio de herramientas genéticas. Sin 
embargo, se ha aislado una mutante cuyo floema no se desarrolla apropiadamente en 
Arabidopsis thaliana. El gen mutado en este caso, denominado APL, es un regulador 
transcripcional que inhibe además la formación de xilema; se desconoce la serie de eventos 
que conduce a la formación del floema guiada por este gen (5). Más recientemente, se han 
logrado separar floema y xilema secundarios del hipocotilo de Arabidopsis, de forma que se 
han analizado genes expresados específicamente en estos tejidos (6,7). Esta técnica 
seguramente será de gran utilidad de aplicarse en sistemas cuyo floema sea más fácilmente 
separable de otros tejidos. 

Figura 2. Desarrollo de la célula aneja y 
elemento criboso en cucurbitáceas, basado en 
Esau (1953). Una célula precursora del 
complejo comienza a dividirse de forma 
asimétrica (A y B). La célula precursora del 
elemento criboso (célula cribosa; derecha) sufre 
un alargamiento, mientras que la precursora de 
la célula aneja puede dividirse (B y C; 
izquierda). Posteriormente los plasmodesmos 
que comunican a la célula aneja con la célula 
cribosa sufren una modificación, dando lugar a 
estructuras ramificadas (C y D). Finalmente, el 
elemento criboso culmina su proceso 
diferenciativo con la degeneración del núcleo 
(blanco), ribosomas solubles (rojo) y los 
plasmodesmos que comunican elementos 
cribosos contiguos (azul; proceso representado 
con líneas discontinuas en estas estructuras). 
Esto resulta en la continuidad de hileras de 
elementos cribosos. Aparentemente, los 
plástidos (verde) y mitocondrias (amarillo) 
pueden sobrevivir el proceso degenerativo (D). 
Los ribosomas asociados al vestigio de retículo 
endoplásmico adosado a la membrana y a los 
plasmodesmos modificados (color blanco) de los 
elementos cribosos podrían permanecer 
funcionales. 

En la figura 3 se muestra de manera esquemática la ruta que siguen los productos de la 
fototosíntesis de los tejidos fuente a los consumidores a través del floema. Las células que 
propiamente llevan a cabo la fijación del CO2 (en el mesófilo) exportan la sacarosa a las 
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células vecinas, la vaina del floema. De este tipo celular los fotosintatos son transportados 
(dependiendo de la planta) al parénquima del floema, célula aneja, elemento criboso, célula 
aneja del floema del tejido consumidor y células fuera del floema en dicho tejido. Los 
fotosintatos siguen dos rutas, a través del apoplasto (o espacio intercelular) o a través de los 
plasmodesmos, sin salir de las células (el denominado simplasma o simplasto). Diversos 
trabajos han demostrado que existen especies que transportan fotosintatos del mesófilo al 
floema sobre todo a través del apoplasto, mientras que otras lo hacen mayoritariamente a 
través del simplasma. Sin embargo, el transporte a larga distancia ocurre invariablemente en 
el simplasma del floema. 

Figura 3. Transporte de sacarosa del mesófilo 
(M) de hojas fotosintéticamente activas hasta 
células de tejido apical (CTA). Las flechas 
indican la dirección del flujo. La sacarosa 
(círculos grises) es producida en mesófilo, de 
donde es transportada a través de la vaina del 
floema (VF), parénquima del floema (PF), célula 
aneja (CA) y conjunto de elementos cribosos 
(EC) del tejido fuente y en crecimiento. La ruta 
seguida, que puede variar de una especie a 
otra, es a través de los plasmodesmos, así 
como por medio de transportadores 
transmembranales (flechas delgadas con un 
círculo, rojo, als que lo exportan al apoplasto, y 
azul los que lo importan al interior de las 
células), que la traslocan al espacio intercelular 
o apoplasto. Las líneas discontinuas de la 
sacarosa en la CTA indican su metabolización; 
ésta y su transporte fuera del floema genera un 
“sifón” en el tejido consumidor. El flujo de este 
conducto está determinado por el retiro 
continuo de la sacarosa del floema, y el 
gradiente de concentración resultante.  

Considerando la naturaleza enucleada de los elementos cribosos, así como la probable 
ausencia de ribosomas solubles, es evidente que la funcionalidad del floema depende de un 
transporte continuo de lípidos y proteínas de membrana y solubles provenientes de la célula 
aneja adyacente. Además, debe existir en los elementos cribosos un sistema que mantenga 
el balance redox. Se ha sugerido que los elementos cribosos pueden ser considerablemente 
longevos (por ejemplo, 50 años en algunas monocotiledóneas), lo que ilustra la eficiencia de 
dicho sistema. La presencia de proteínas tales como la tiorredoxina h y citocromo b5 
reductasa (8,9,10) indica la presencia de un sistema involucrado en mantener el equilibrio 
redox en el floema.  

Moléculas presentes en floema 

El análisis del contenido de exudados de floema ha permitido sugerir que no únicamente 
nutrientes minerales o fotosintatos circulan en el floema. Fitohormonas tales como auxinas y 
citocininas han sido encontradas en savia de floema (11,12). También se ha detectado ácido 
salicílico, una molécula indispensable para el establecimiento de la resistencia sistémica 
adquirida (13,14). La presencia de auxinas puede explicarse por su papel en la diferenciación 
del floema (particularmente en la elongación de las células precursoras de los elementos 
cribosos) por lo que podrían ser componentes normales de este tejido, más que 
transportarse larga distancia. En raiz y en ápices de brotes, las auxinas son traslocadas por 
el apoplasto de manera polar, por transportadores transmembranales, y regulan la 
distribución de los primordios de hojas que surgen del meristemo apical (15). Es posible, por 
tanto, que no sean transportadas larga distancia vía el floema. Conociéndose ya la identidad 
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del elusivo receptor de auxinas (una proteína con caja F, involucrada en el recambio de 
proteínas de vida media corta tales como reguladores del ciclo celular; 16), será posible 
determinar con mayor precisión qué función juegan las auxinas en el floema. Por otra parte, 
si bien es cierto que algunas evidencias sugieren que las citocininas no se transportan de la 
raíz a la parte aérea de la planta a través del xilema (17), otros trabajos han demostrado su 
presencia en exudados de floema en diferentes tejidos de Sinapis alba y Arabidopsis 
thaliana, y más aún, un aumento en su concentración durante la inducción de la floración 
(11,12). Otras moléculas potencialmente señalizadoras parecen ser sintetizadas en floema 
secundario, como el ácido giberélico, pero también auxinas y citocininas, aunque no existe 
mucha información que permita asignarles un papel activo en la señalización (aparte, 
obviamente, de su presencia en floema y su papel en el desarrollo de este tejido; 7). 

Se ha documentado la presencia de una gran variedad de proteínas en exudados de floema 
de diferentes especies (18). Se desprende que una importante fracción de la población de 
proteínas de savia de floema corresponde a aquéllas cuya función principal es la del 
mantenimiento de los elementos cribosos. La identidad de algunas proteínas de floema ha 
apoyado esta noción: tiorredoxina h, glutarredoxina y citocromo b5 reductasa, proteínas 
eminentemente involucradas en mantener el equilibrio redox del floema (8,9,10). El análisis 
del proteoma de savia de floema de Cucurbita maxima y de Cucumis sativus indica que la 
gran mayoría de las proteínas de savia de floema tienen un papel protector del floema y de 
toda la planta completa (del balance redox, contra patógenos y contra herbivoría; 19). Por 
otra parte, los elementos cribosos sólo presentan un citoesqueleto parietal de actina que le 
permite resistir la presión de turgor del floema, pero no impide el libre flujo del floema. La 
profilina, que impide la polimerización de filamentos de actina, es una proteína abundante en 
floema de Ricinus communis (20). En la mayor parte de los casos, estas proteínas se 
producen en la célula aneja, por lo que deben ser transportadas al elemento criboso vecino a 
través de los plasmodesmos. Adicionalmente, es probable que proteínas transmembranales 
sean transportadas a través del retículo endoplásmico y por el flujo de membrana que 
alimenta a la de los elementos cribosos. Proteínas de savia de floema de diferentes fuentes 
incluyen especies de más de 100 kDa; aún considerando un límite de exclusión sumamente 
generoso (hasta 40 kDa, de acuerdo con algunos autores; 21), está claro que en al menos 
estos casos se requiere un transporte activo a los elementos cribosos. Como se verá más 
adelante, una parte importante de las proteínas solubles de tubos cribosos deben ser 
capaces de interactuar con los plasmodesmos que comunican la célula aneja con el elemento 
criboso vecino. Esta propiedad recuerda a la de proteínas de movimiento viral, requeridas 
para el transporte intercelular de virus de plantas (22). Un aspecto importante sobre las 
proteínas del floema es si la dirección de su movimiento es regulado de alguna manera o es 
completamente pasivo. Algunos estudios han demostrado que una proporción importante de 
las proteínas es “retirada” del floema antes de llegar a tejidos consumidores fuertes, y otras 
se incorporan al flujo durante la traslocación del floema (18). Esto sugiere que el movimiento 
de las proteínas puede ser parcialmente regulado. Ingeniosos experimentos en los que 
proteínas de calabaza que se mueven larga distancia en el floema fueron marcadas y 
reintroducidas en el floema de arroz indican que el flujo de éstas es más bien pasivo en 
dirección al ápice, pero es regulado en dirección de la raíz (23). 

Algunos trabajos han reportado diferentes especies de RNA en floema. Originalmente, una 
variedad de RNAs mensajeros fue hallada en exudados de calabaza (24,25). Más 
recientemente, moléculas tales como RNAs de bajo peso molecular correspondientes a RNAs 
interferentes, segmentos de transposones y otros, potencialmente microRNAs, han sido 
halladas en savia de esta planta (26). Proteínas que unen RNA tanto de bajo como alto peso 
molecular (26,27) indican que éstas, así como ciertos RNAs, podrían formar parte de un 
sistema de intercambio de información en plantas a través del floema. No obstante, debe 
tenerse presente que muchos de estos RNAs han sido detectados previa retrotranscripción y 
amplificación enzimática, de tal forma que no se puede descartar contaminación de RNAs 
provenientes de tipos celulares aledaños que podrían encontrarse sólo a niveles basales 
(25,28). Por ende, la localización de RNAs en elementos cribosos in situ debe ser un criterio 
adicional para asegurar que éstos se desplazan larga distancia por el floema. 
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Respuestas de plantas que requieren señalización a través del 
floema 

Inducción de la floración 

Diferentes estímulos ambientales inducen la floración en plantas. La mayoría responde a un 
fotoperíodo (aunque no exclusivamente), es decir, un umbral de luz que es rebasado y 
percibido por las hojas maduras. Estas envían una señal al ápice, del que se origina la flor. 
Otros factores que regulan la floración son la temperatura, disponibilidad de agua o ataque 
por patógenos (1). Se sabe también que factores endógenos, principalmente un programa 
genético, regulan la inducción floral. La floración puede ser también independiente del 
fotoperíodo; en Arabidopsis thaliana esta respuesta es regulada por el gen FLC (29), 
mientras que en aquella que responde al fotoperíodo es el gen CONSTANS (30). La 
transmisión de una señal inductora de la floración, a través del floema, fue demostrada por 
medio de injertos en Xanthium strumarium y Perilla crispa, plantas cuya floración responde 
al fotoperíodo de manera muy precisa (1). Básicamente, se injertó la hoja de una planta ya 
comprometida a florecer en otra que había sido mantenida en la oscuridad. El resultado, 
evidentemente, fue que la hoja injertada indujo la floración del portainjerto. Diversos 
trabajos han tenido como objetivo aislar la señal florigénica (o florígeno, un término acuñado 
en la década de los 30s no muy popular entre estudiosos del tema), sin resultados 
convincentes. Se ha observado un aumento en la concentración de ciertos compuestos en 
savia concomitante a la inducción floral (11,12,31). De esta forma, fitohormonas como el 
ácido giberélico y citocininas, e incluso carbohidratos, han sido postulados como posibles 
señales florigénicas. Se ha abordado este problema con herramientas genéticas, usando 
mutantes que no florecen o cuya floración no responde al fotoperíodo en plantas modelo. Así, 
mutantes en CONSTANS son capaces de florecer, pero tardíamente, indicando que regula la 
floración dependiente del fotoperíodo (30). El papel del floema como generador de señales, y 
no únicamente conducto de las mismas, es reforzado por trabajos que han demostrado que 
la expresión de CONSTANS en floema en portainjertos es suficiente para inducir floración en 
injertos cuyo gen no es funcional; de hecho, la sobreexpresión de este gen en el ápice no 
conduce a floración (32,33). Estos resultados son reminiscentes de aquellos obtenidos con el 
gen INDETERMINATE 1, de maíz (34), cuyas mutantes no son capaces de florecer. Este gen 
se expresa sobre todo en la vaina del floema; considerando que codifica un activador de la 
transcripción (en principio), cabe especular que el floema es capaz de generar una señal (o 
conjunto de señales) que son transportadas al ápice como respuesta a una señal primaria. 
También es posible que se requiera una señal adicional que sea transportada de las iniciales 
del floema al meristemo, propiamente. En este punto no se puede descartar ningún 
candidato (fitohormona, metabolito, macromolécula, etc.). Evidentemente, la búsqueda de 
las señales inductoras de la floración no ha concluido.  

Resistencia sistémica adquirida (RSA) 

Si bien no se ha encontrado en plantas un sistema semejante a la respuesta inmune 
adquirida en animales, está claro que éstas responden de manera eficiente al ataque de 
patógenos. Es casi un lugar común mencionar que la enfermedad en plantas (más aún las 
silvestres, en comparación con las cultivadas) es la excepción y no la regla. Dentro de las 
respuestas que contribuyen a contener la infección por patógenos está la respuesta sistémica 
adquirida (o RSA). Se sabe desde hace décadas que la infección por un patógeno “atenuado” 
o poco virulento conduce a un estado de resistencia evidente tras la posterior infección por 
una cepa virulenta del mismo patógeno. Por otra parte, dicha infección induce un estado de 
resistencia en tejidos que no han sido alcanzados aún por el patógeno, la resistencia 
sistémica adquirida mencionada (35). Esta es establecida por la transmisión de una señal de 
los tejidos inicialmente infectados al resto de la planta, siempre siguiendo el sentido del flujo 
del floema. El inicio de la RSA no siempre correlaciona con el flujo de fotosintatos y, por 
ende, del floema, lo que indica que la señal inductora de RSA podría usar otra ruta, aunque 
con menor frecuencia (¿el apoplasto?; 36). La RSA puede ser de amplio espectro, pudiendo 
ser inducida por efectores abióticos. El ácido salicílico, pariente estructural cercano de la 
aspirina, ha sido propuesto como la señal inductora de la RSA. Este tiene un papel 
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importante en la inducción de genes de defensa tales como proteínas relacionadas con 
patogénesis (PRs) ácidas por medio de la interacción directa o indirecta con NPR1, una 
proteína que se trasloca al núcleo en respuesta al estallido oxidativo que ocurre 
tempranamente durante la infección (37). Sin embargo, existen evidencias contradictorias 
sobre su papel en este fenómeno. Por ejemplo, plantas transgénicas para una enzima 
bacteriana que lo hidroliza, usada como portainjerto, no impide la transmisión de la señal 
putativa para RSA; no obstante, dobles injertos “en sandwich” de plantas no productoras de 
ácido salicílico han demostrado que se requiere éste para el establecimiento de la RSA (38). 
Por otra parte, la presencia de este compuesto en exudados de savia de floema, 
particularmente en plantas infectadas por virus (13,14), apoya la noción del ácido salicílico 
como una señal móvil. Trabajos más recientes sugieren de manera convincente que la señal 
sistémica podría tratarse más bien de un lípido. Mutantes deficientes en RSA resultaron tener 
inactivo el gen para una proteína que transfiere lípidos. Dichas plantas no producen la señal 
móvil para la RSA, pero sí responden a señales presentes en savia de plantas silvestres (39). 
Evidencia adicional proviene de la caracterización de mutantes deficientes en RSA; algunas 
de éstas presentan genes para lipasas mutados (40). Más aún, la actividad lipolítica de las 
proteínas correspondientes aumenta varias veces en presencia de ácido salicílico. De acuerdo 
con el modelo implícito en estos resultados, una lipasa activada por ácido salicílico libera un 
lípido específico de una membrana (de citoplasma o de un orgánulo como el retículo 
endoplásmico), el que, modificado o no, es transportado a través del floema. Estableciendo 
un símil distante con el tejido vascular en animales, cabe especular que dicho lípido fuese 
movilizado conjugado con proteínas para su “solubilización”. Una proteína capaz de enlazar 
el lípido señal podría asemejarse, en estructura y/o función, a aquéllas que responden a, por 
ejemplo, glucocorticoides en animales. Será interesante determinar qué receptores podrían 
interactuar con la señal móvil en tejidos sistémicos. 

Movimiento de Virus y de macromoléculas endógenas 

Para su diseminación por toda la planta, los virus requieren de tejido vascular funcional, 
principalmente floema (pero el xilema seguramente es el conducto utilizado para virus 
transmitidos por vectores que habitan el suelo, como ciertos hongos). Trabajos pioneros de 
Esau y otros autores demostraron la necesidad de floema funcional para la transmisión de 
virus de hojas inicialmente infectadas al resto de la planta (2). Por mucho tiempo se 
consideró que los virus debían transportarse entre células vecinas de manera análoga a 
animales. Es decir, células que albergasen a un virus eclosionarían, liberando al virus al 
espacio extracelular. Células vecinas reconocerían al virus por medio de receptores y lo 
internalizarían. Sin embargo, la búsqueda infructuosa de dichos receptores llegó a considerar 
que los virus podrían desplazarse de una célula a otra a través de los plasmodesmos. Sin 
embargo, su límite de exclusión molecular (al menos en mesófilo) es demasiado pequeño 
para permitir el paso de incluso la partícula viral más pequeña (menos de 1 contra 10 kDa, 
en el caso del diámetro de la partícula del virus del mosaico del tabaco). Esta paradoja se 
resolvió, al menos en parte, con los trabajos del grupo de Lucas, quien demostró que ciertas 
proteínas virales, las denominadas de movimiento, aumentaban el límite de exclusión de los 
plasmodesmos y eran capaces de unir RNA o DNA (según el genoma del virus en cuestión) 
independientemente de su secuencia (41). Dicho aumento permite el transporte de virus 
entre células vecinas. Lo que parece ser evidente es que los virus, al interactuar con 
plasmodesmos y con otros factores de la planta para su diseminación sistémica, sólo 
aprovechan una maquinaria endógena preexistente cuya función sería el transporte de 
señales a través de plasmodesmos y del floema a tejidos distantes. De esta forma, y 
estableciendo una analogía con proteínas de movimiento viral, se ha demostrado que 
muchas proteínas de floema son capaces de transportarse de una célula a otra a través de 
plasmodesmos (22). Asimismo, se supone que están estructuralmente relacionadas con las 
proteínas virales ya mencionadas. Esto, considerando que deben atravesar los 
plasmodesmos que interconectan la célula aneja con el elemento criboso (10, 27). Las 
proteínas CmPP16 y CmPP36 de exudados de savia de floema de calabaza presentan 
epitopos comunes a los de proteínas de movimiento viral, los que en principio serían 
necesarios para su interacción con plasmodesmos. CmPP16, al igual que otras proteínas de 
exudados de floema, unen RNA de manera no específica, lo que refuerza la analogía con 
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proteínas de movimiento virales. Además CmPP16 se trasloca a través de un heteroinjerto, 
sugiriendo su transporte a larga distancia. (26,27). Los viroides ilustran de manera más 
directa la existencia de proteínas en plantas con propiedades virales. Estos patógenos, 
consistentes en RNA de 250-400 nucleótidos circular, carecen de capacidad codificante y no 
se encapsidan, de forma que dependen completamente del huésped para replicarse, moverse 
de una célula a otra y a larga distancia en el floema. En efecto, se han encontrado proteínas 
de floema capaces de unir RNA de viroide de manera específica y transportarlos a 
heteroinjertos (42). No únicamente en floema existen proteínas capaces de interactuar con 
plasmodesmos, ya que se han identificado factores transcripcionales en ápice y en raíz con la 
capacidad de moverse de una célula a otra, tales como KNOTTED, LEAFY, APETALA y SHR 
(43,44,45). El movimiento de estas proteínas parece determinar la identidad de ciertos tipos 
celulares. La presencia de proteínas capaces de transportar RNA a distancia, no derivadas de 
virus, ha llevado a la identificación de una compleja población de RNAs en savia de floema 
(25,26,46). Tales RNAs corresponden tanto a proteínas potencialmente regulatorias como a 
RNAs interferentes de transposones, microRNAs regulatorios (25,26) incluso RNAs 
intraducibles o no procesados (Ruiz-Medrano, y León-Ramírez y Ruiz-Medrano, 
observaciones no publicadas). Sólo algunos RNAs encontrados en savia de floema son 
capaces de ser transportados fuera del floema en un heteroinjerto, lo que indica que el 
transporte dentro del floema puede ser pasivo, pero no así la salida de las moléculas de este 
tejido (25). Esto puede estar relacionado con la barrera invisible en el ápice que muchos 
virus no son capaces de atravesar. Por ejemplo, el virus del mosaico del trébol blanco no 
puede acceder al meristemo apical, pero la sobreexpresión del gen que codifica una proteína 
de movimiento viral (cuya función tiene más que ver con la supresión del silenciamiento 
génico; ver más adelante) le permite entrar a este tejido (47). Además, las hojas de algunas 
plantas que acumulan mayor cantidad de proteína viral no presentan polaridad alguna. Esto 
tal vez se debe a una desregulación en la función de los plasmodesmos que comunican el 
ápice con los primordios de órganos. Dicha comunicación es esencial para establecer la 
polaridad de los órganos que emergen del meristemo apical, pero se desconoce la naturaleza 
de las señales intercambiadas o la ruta seguida por éstas. Un microRNA necesario para 
establecer la polaridad de hojas es aparentemente transportado por el floema (48), 
sugiriendo que estas moléculas son las señales enviadas por el ápice a los primordios. 
Evidencia adicional apoya el papel de RNAs de floema en el desarrollo de plantas y no como 
contaminantes pasivos de tejidos vecinos. El RNA CmNACP1 de savia de calabaza es capaz 
de acceder al meristemo apical de un hetroinjerto, mientras que la proteína codificada por 
éste se acumula en núcleo y no se encuentra en elementos cribosos, lo que sugiere que 
únicamente el RNA podría tener una función señalizadora (25). Por otra parte, injertos de 
plantas silvestres de jitomate sobre la mutante mouse ears (u orejas de ratón, por la 
apariencia de sus hojas) como portainjerto desarrollan eventualmente hojas con el fenotipo 
mutante; esto aparentemente se debe, o al menos se correlaciona, con el transporte por 
floema del RNA mensajero producto del gen mutado (una fusión traduccional entre un gen 
homeótico-regulador del desarrollo- y otro involucrado en el metabolismo de glucosa-
fosfofructocinasa dependiente de pirofosfato) del portainjerto mutante al meristemo apical 
del injerto silvestre (49). Resultados semejantes han sido demostrados para RNAs silvestres 
(46). Los viroides presentan secuencias que son necesarias para su transporte al floema, 
mismas que podrían presentar RNAs encontrados en exudados de savia de floema (50); este 
criterio podría discriminar RNAs contaminantes de aquellos que no lo son. Un aspecto 
importante que debe tomarse en cuenta, ya mencionado, es qué tan específico es el 
transporte en floema de las macromoléculas descritas en esta sección. Por otra parte, parece 
que la expresión de un gen en célula aneja, en este caso la proteína verde fluorescente 
(GFP), usada ampliamente como reportera, conduce invariablemente a la traslocación de la 
proteína codificada por éste al elemento criboso, y, por tanto, a su transporte a larga 
distancia (51,52). Esto ha llevado a sugerir que el movimiento de macromoléculas entre la 
célula aneja y el elemento criboso es fundamentalmente pasivo. Otros trabajos han sugerido 
una situación semejante para los plasmodesmos que interconectan células en mesófilo y 
ápice (53). Sin embargo, la situación no es tan clara si se considera que GFP es una proteína 
poco usual en cuanto a su estructura (cilíndrica). En adición a esto, el movimiento 
aparentemente no regulado de GFP en células que importan masivamente fotosintatos podría 
reflejar más bien un flujo continuo de macromoléculas, y no necesariamente el límite de 
exclusión de los plasmodesmos (53). Otras evidencias sugieren que es la fuerza de la región 
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regulatoria de la expresión del gen reportero (promotor) en la célula aneja lo que determina 
que la proteína correspondiente pueda acumularse a niveles tales que se “desborde” al 
elemento criboso. Si se usa un promotor débil (en comparación con los usados en los 
estudios anteriores), GFP se acumula únicamente en célula aneja (54). Finalmente, el 
transporte de polímeros de alto peso molecular marcados fluorescentemente fuera del 
floema en el ápice y en semillas en desarrollo sugiere que éstos puede dañar a los 
plasmodesmos, resultando en límites de exclusión artificialmente elevados (55).  

Silenciamiento génico pos-transcripcional (PTGS) 

Un objetivo inicial de la producción de plantas transgénicas fue, y sigue siendo, la 
introducción de genes foráneos en plantas de interés agrícola que pudieran conferirle 
propiedades ventajosas. Muchos de estos genes provenían de la planta misma, pero se 
introdujeron secuencias regulatorias tales que mantuvieran al gen en cuestión encendido de 
manera constitutiva. Los resultados, en muchos casos, fueron decepcionantes: en muchas 
ocasiones el transgen parecía no estar activo. Trabajos posteriores demostraron que el gen 
endógeno también se inactivaba, fenómeno denominado cosupresión, o silenciamiento 
génico (56,57). Por otra parte, el fenómeno de protección cruzada, en el que una cepa poco 
virulenta de un virus era preinoculada a una planta para inducir un estado de elevada 
resistencia contra cepas más virulentas del mismo virus, se comenzó a abordar por medio de 
ingeniería genética. Se especulaba que la proteína de la cubierta era responsable de 
encender mecanismos de defensa, pero en este caso éstos parecían ser sumamente 
específicos contra una especie particular de virus. Por tal razón se usaron plantas 
expresando la proteína de la cubierta de algunos virus de RNA (58). Trabajos del grupo de 
Dougherty mostraron que la resistencia podía ser tan notable, e incluso superior, utilizando 
versiones no traducibles del gen de la proteína de la cubierta de un virus específico, el virus 
del jaspeado del tabaco (59). Lo más llamativo del caso fue que el transgen estaba activo 
transcripcionalmente, pero los RNAs mensajeros sintetizados eran degradados tan pronto 
eran transportados al citoplasma. Este trabajo mostró la existencia de un sistema de defensa 
contra virus de RNA (pero también de DNA) basado en la degradación de RNAs específicos. 
Evidencia adicional sugirió que la cosupresión y el silenciamiento de virus podrían estar 
relacionados o ser parte de un mismo fenómeno. Lo aparentemente estocástico del proceso 
impidió que se estudiara con detalle, hasta que el grupo de Vaucheret lo analizó 
cuidadosamente. La sobreexpresión de nitrato reductasa de tabaco en esta planta causó, 
como era de esperarse, el silenciamiento del gen endógeno y del transgen (60, 61). En este 
caso, el fenotipo de las plantas silenciadas era fácilmente identificable y rastreable: las 
plantas se tornaban blancas, por la destrucción de cloroplastos. De esta forma se observó 
que la decoloración de las hojas comenzaba en hojas maduras, alrededor de las venas, y se 
diseminaba a hojas jóvenes. Esto sugería que el silenciamiento postranscripcional no 
aparecía de manera espontánea, y que estaba asociado de alguna forma al floema. 
Posteriormente, experimentos con injertos demostraron que el silenciamiento génico 
postranscripcional se propaga al resto de la planta a través del floema. Más recientemente, 
se ha demostrado que exudados de savia de floema contienen RNAs de bajo peso molecular 
(entre 21 y 23 nucleótidos), que, como ha sido demostrado en sistemas animales, 
desencadenan PTGS y provienen de la degradación de RNA aberrante destinado a ser 
degradado (26). Estos RNAs se consideran las señales móviles que desencadenan el 
silenciamiento. En resumen, el floema juega un papel fundamental en la transmisión de la 
señal que induce silenciamiento pero es evidente que también está involucrado en la 
amplificación de la señal. Que su papel no se limita al de un conducto pasivo se desprende 
de la existencia de proteínas con capacidad de enlazar RNAs de cadena sencilla y doble de 
21-23 nt, las potenciales señales para el silenciamiento. Dichas proteínas son capaces de 
interactuar con plasmodesmos y transportar dichos RNA de una célula a otra, pero no a RNAs 
de PM mayor. Se desconoce si tales proteínas son sintetizadas en otros tejidos, pero es 
posible que sean únicas al floema (26). 

Si el silenciamiento génico es una estrategia de protección contra virus, algunos han 
desarrollado (dicho esto teleológicamente) contraestrategias para permitir su replicación y 
diseminación en plantas, ya sea impidiendo la producción o bien el transporte local y en 
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floema de la señal que induce silenciamiento por medio de supresores del silenciamiento. La 
sobreexpresión de algunas de estas proteínas tiene un efecto dramático en el desarrollo de 
plantas. Esto se debe a que interfieren con la síntesis o transporte de microRNAs 
involucrados en el desarrollo (62). Esto a su vez indica que el fenotipo observado en plantas 
infectadas con virus capaces de suprimir silenciamiento puede deberse en buena medida a la 
acción de estas proteínas.  

Dominancia apical 

Este fenómeno resulta de la incapacidad de meristemos axilares de desarrollarse por la 
represión de un meristemo apical principal. Aparentemente, dicho efecto está mediado por 
auxinas, pero éste parece ser indirecto (1). Evidencia adicional sugiere que otras moléculas 
podrían también estar involucradas en mantener dicha represión (que resulta en la 
dominancia apical). Mutantes que no presentan dominancia apical en Pisum sativum pueden 
restablecerla si son injertadas sobre plantas silvestres, provisto que posean hojas 
fotosintéticamente activas, lo que implica al floema en la transmisión de una señal que 
establece la dominancia apical (63). Otras mutantes en dominancia pueden recuperarla si se 
injertan sobre raíces silvestres, lo que indica que señales involucradas en mantener la 
dominancia apical pueden transportarse tanto en floema como xilema; esto implicaría a las 
citocininas, que se transportan por esta vía (64). Sin embargo, estos trabajos han 
demostrado también que existen otras señales aparte de las citocininas, las que podrían 
influir en este fenómeno. Trabajos adicionales han demostrado que otras mutantes en 
dominancia apical presentan más bien defectos en la percepción de auxinas, y ésta puede 
ser restablecida por la expresión del gen AXR1 (involucrado en la percepción de auxinas) en 
xilema o esclerénquima, pero no floema, mostrando que el efecto de las auxinas es indirecto, 
y, además, que no parecen salir del floema (65). 

Respuesta a déficit hídrico 

Las plantas son capaces de adaptarse a condiciones de falta de agua, siempre y cuando el 
agobio no sea excesivo. Una de las respuestas primarias se ha estudiado con detalle, 
consistente en el cierre de estomas (que conduce a una disminución en la pérdida de agua 
por transpiración). Esta respuesta se debe a la acción del ácido abscísico, que por medio de 
receptores específicos actua sobre canales iónicos, los que a su vez aumentan el volumen de 
las células oclusivas (y resultando en el cierre de estomas; 1). Una respuesta más lenta pero 
con mayor valor adaptativo es, por regla general, una disminución del crecimiento de la 
parte aérea de la planta relativo al de la raiz para (desde un punto de vista teleológico) 
favorecer el crecimiento de ésta y aumentar la probabilidad de encontrar agua. Se sabe que 
la cofia de la raíz responde a una mayor dureza del suelo (y, por ende, a menor cantidad de 
agua en suelo) con la producción de ácido abscísico. Este es transportado por el xilema de la 
raíz particularmente a las hojas con mayor tasa de transpiración (que son las 
fotosintéticamente maduras). La respuesta primaria al ácido abscísico es, como se ha 
mencionado, el cierre de estomas. Se ha propuesto que el ácido abscísico induce la 
producción de una señal secundaria, que es transportada a través del floema de las hojas 
maduras al ápice y a las raíces. El resultado neto es una disminución en el crecimiento de la 
parte aérea con respecto a las raíces. Se desconoce la naturaleza de las señales 
involucradas, pero es probable que dichas señales detengan el ciclo celular de las células del 
meristemo apical, mientras que no lo inhiban en los meristemos de la raíz. No es de extrañar 
que se haya encontrado a un inhibidor de ciclinas dependientes de kinasa inducido por ácido 
abscísico, que a su vez es la señal que se trasloca por el xilema en respuesta a sequía (66). 

Transporte del floema al ápice: La ruta post-floema 

Una vez en la corriente de traslocación del floema, la señal potencial debe llegar hasta el 
meristemo apical. Esto no es tan trivial si se considera que las células iniciales del floema 
pueden estar apartadas del meristemo por cientos de células. La ruta que siguen las señales 
provenientes del floema se desconoce, pero hay únicamente dos posibilidades: transporte a 
través del apoplasto o través de plasmodesmos. La ruta que siguen los azúcares producto de 
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la fijación de carbono en el ápice puede sugerir la utilizada por dichas señales; en este caso, 
parece ser casi exclusivamente a través de los plasmodesmos, es decir, su transporte es 
simplásmico (1). Como ya se ha mencionado, factores transcripcionales como LEAFY y 
KNOTTED son capaces de desplazarse entre células vecinas en el meristemo apical a través 
de los plasmodesmos. Es posible que señales provenientes del floema induzcan el 
movimiento, al salir de las células iniciales del floema, sin tener que desplazarse hasta el 
meristemo apical propiamente. Evidentemente, este escenario es completamente 
especulativo, y no se puede descartar que las señales que viajan en floema pueden llegar 
hasta el meristemo apical. Es pertinente mencionar que en el meristemo apical ocurre 
transporte de señales a través del espacio extracelular. Un ejemplo de ello es el gen 
CLAVATA3, involucrado en el mantenimiento del meristemo apical. Este gen especifica un 
péptido secretado al apoplasto cuya función es impedir la diferenciación de las células del 
meristemo apical (67). Las mismas auxinas constituyen otro ejemplo de señales 
transportadas y percibidas en el apoplasto en el ápice y en otros tejidos. Por otra parte, 
durante la inducción de la floración en Arabidopsis ocurre un cambio en la permeabilidad de 
los plasmodesmos del meristemo apical. Así, la microinyeccón de células adyacentes al domo 
apical con compuestos fluorescentes de bajo peso molecular (700 Da, usados como 
indicadores de apertura de plasmodesmos) resulta en su exclusión de este tipo celular al 
iniciar este proceso (68). Esto sugiere que el transporte de ciertas señales al ápice a través 
de plasmodesmos de manera continua reprime la floración, y en su ausencia ésta puede 
proceder. Otra vez de manera especulativa, la señal proveniente del floema podría inducir el 
cierre de plasmodesmos que interconectan células del meristemo apical, transitoria o 
permanentemente. Otros resultados ya citados permiten apreciar la importancia de la 
regulación del límite de exclusión de los plasmodesmos del ápice; si éstos permanecen 
(aparentemente) abiertos de forma continua (por acción de una proteína viral; 47), no se 
puede establecer la polaridad de las hojas. Si bien esto puede ser un efecto indirecto de la 
sobreexpresión de una proteína viral, otra interpretación del fenómeno sugiere que las 
señales inductoras de la polaridad de los órganos se transportan a través de los 
plasmodesmos. Esto coincide en principio con la acción propuesta para un microRNA que 
especifica polaridad de hojas (48). Estos trabajos en suma sugieren que moléculas 
señalizadoras pueden desplazarse en el ápice a través de plasmodesmos, pero no está claro 
si moléculas provenientes del floema son capaces de acceder hasta el meristemo apical. Los 
virus en su gran mayoría no tienen acceso al meristemo apical, pero se desconocen los 
mecanismos por el que son excluidos. Sin embargo, ciertos RNAs de floema pueden llegar al 
meristemo apical; la presencia de un RNA en elementos cribosos no garantiza, entonces, su 
salida del floema, al menos no en tejidos apicales (25). Cabe esperar que ciertas secuencias 
o características estructurales de algunos RNAs de floema permitan su transporte hasta el 
meristemo apical, de manera similar a la secuencia que presentan los viroides que les 
permite llegar al floema (50). 

Otras respuestas. Perspectivas. 

Se desconoce hasta qué punto el desarrollo de la planta depende del floema, aparte del caso 
obvio de la distribución de nutrientes, pero los casos anteriores indican que el floema juega 
un papel primordial en la homeostasis de plantas. Las algas obtienen nutrientes por 
absorción del medio que las rodea, mientras que las plantas vasculares, y en general todas 
las plantas terrestres, presentan estructuras especializadas en la obtención y transporte de 
nutrientes (células fotosintéticas, tejido vascular, etc.). Desde un punto de vista evolutivo, 
parece estar claro que el surgimiento del floema y el xilema fue un prerrequisito para la 
colonización de ecosistemas terrestres por parte de las plantas (1). Por todo lo anterior es 
difícil subestimar la importancia del floema. Un trabajo reciente ha demostrado una función 
adicional del floema, que puede tener implicaciones en la evolución de las plantas. La 
infección por patógenos (en este caso, de virus de RNA) induce no sólo RSA, como se 
describió en una sección anterior, sino que se estimula la producción de una señal, que se 
transporta a través del floema de hojas maduras inoculadas con virus a hojas jóvenes, capaz 
de inducir recombinación heteróloga en el DNA (69). De manera especulativa podría 
proponerse que un patógeno induce la generación de variación obviamente no sólo en hojas 
jóvenes, sino en el ápice, que da lugar a progenie cuyo genoma podría presentar novedades 
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con respecto a sus progenitores. De esta forma, los patógenos podrían influir directamente 
en la generación de variación en plantas, un fenómeno en el que, vale la pena recalcarlo, el 
floema tiene un rol fundamental. Fenómenos que aguardan una interpretación a nivel 
molecular, como la variación somaclonal, podrían estar relacionados con la recombinación 
sistémica. 

En resumen, el floema es un conducto por el que se establece la comunicación entre tejidos 
distantes, pero es también un generador importante de señales distribuidas a otros tejidos. 
El análisis de la generación y transporte de estas señales utilizando diferentes herramientas 
(fisiológicas, bioquímicas, moleculares y genéticas) contribuirá a entender de manera precisa 
el papel del floema en la homeostasis y desarrollo de las plantas. 

  



biojournal.net  octubre 2005 

Bibliografía 

1. Taiz, L, Zeiger, E. 2002. Plant Physiology, 3a. edición. Sinauer, Sunderland, EE.UU. 
2. Esau K .1953. Plant Anatomy. John Wiley & Sons, Inc. New York. 
3. Lalonde S, Wipf D, Frommer WB. 2004. Transport mechanisms for organic forms of 

carbon and nitrogen between source and sink. Annual Review of Plant Biology, vol 
55:341-372. 

4. Olesinski AA, Almon E, Navot N, et al. 1996. Tissue-Specific Expression of the 
Tobacco Mosaic Virus Movement Protein in Transgenic Potato Plants Alters 
Plasmodesmal Function and Carbohydrate Partitioning. Plant Physiology, vol 
111:541-550. 

5. Bonke M, Thitamadee S, Mahonen AP, et al. 2003. APL regulates vascular tissue 
identity in Arabidopsis. Nature, vol 426:181-186. 

6. Zhao C, Johnson BJ, Kositsup B, et al. 2000. Exploiting secondary growth in 
Arabidopsis. Construction of xylem and bark cDNA libraries and cloning of three 
xylem endopeptidases. Plant Physiology, vol 123:1185-1196. 

7. Zhao C, Craig JC, Petzold HE, et al. 2005. The xylem and Phloem transcriptomes 
from secondary tissues of the Arabidopsis root-hypocotyl. Plant Physiology, vol 
138:803-818. 

8. Ishiwatari Y, Honda C, Kawashima I, et al. 1995. Thioredoxin h is one of the major 
proteins in rice phloem sap. Planta, vol 195:456-463. 

9. Szederkényi J, Komor E, Schobert C. 1997. Cloning of the cDNA for glutaredoxin, an 
abundant sieve-tube exudate protein from Ricinus communis L. and characterisation 
of the glutathione-dependent thiol-reduction system in sieve tubes. Planta, vol 
202:349-356. 

10. Xoconostle-Cázares B, Ruiz-Medrano R, Lucas WJ. 2000. Proteolytic processing of 
CmPP36, a protein from the cytochrome b(5) reductase family, is required for entry 
into the phloem translocation pathway. The Plant Journal, vol 24:735-747. 

11. Jacqmard A, Detry N, Dewitte W, et al. 2002. In situ localisation of cytokinins in the 
shoot apical meristem of Sinapis alba at floral transition. Planta, vol 214:970-973. 

12. Corbesier L, Prinsen E, Jacqmard A, et al. 2003. Cytokinin levels in leaves, leaf 
exudate and shoot apical meristem of Arabidopsis thaliana during floral transition. 
Journal of Experimental Botany, vol 54:2511-2517. 

13. Shulaev V, Leon J, Raskin I. 1995. Is Salicylic Acid a Translocated Signal of Systemic 
Acquired Resistance in Tobacco? The Plant Cell, vol 7:1691-1701. 

14. Molders W, Buchala A, Métraux JP. 1996. Transport of Salicylic Acid in Tobacco 
Necrosis Virus-Infected Cucumber Plants. Plant Physiology, vol 112:787-792. 

15. Reinhardt D, Pesce ER, Stieger P, et al. 2003. Regulation of phyllotaxis by polar 
auxin transport. Nature, vol 426:255-260. 

16. Dharmasiri N, Dharmasiri S, Estelle M. 2005. The F-box protein TIR1 is an auxin 
receptor. Nature, vol 435:441-445. 

17. Faiss M, Zalubilova J, Strnad M, et al. 1997. Conditional transgenic expression of the 
ipt gene indicates a function for cytokinins in paracrine signaling in whole tobacco 
plants. The Plant Journal, vol 12:401-415. 

18. Fisher DB, Wu Y, Ku MSB .1992. Turnover of soluble proteins in the wheat sieve 
tube. Plant Physiology, vol 100:1433-1441. 

19. Walz C, Giavalisco P, Schad M, et al. (2004). Proteomics of curcurbit phloem exudate 
reveals a network of defence proteins. Phytochemistry, vol 65:1795-1804. 

20. Schobert C, Gottschalk M, Kovar DR, et al. 2000. Characterization of Ricinus 
communis phloem profilin, RcPRO1. Plant Molecular Biology, vol 42:719-730. 

21. van Bel AJ, Ehlers K, Knoblauch M. 2002. Sieve elements caught in the act. Trends in 
Plant Sciences, vol 7:126-132. 

22. Balachandran S, Xiang Y, Schobert C, et al. 1997. Phloem sap proteins of Cucurbita 
maxima and Ricinus communis have the capacity to traffic cell to cell through 
plasmodesmata. Proceedings of the National Academy of Sciences of the USA, vol 
94:14150-14155 

23. Aoki K, Suzui N, Fujimaki S, et al. 2005. Destination-selective long-distance 
movement of Phloem proteins. The Plant Cell, vol 17:1801-1814. 

24. Kühn C, Franceschi VR, Schulz A, et al. 1997. Macromolecular trafficking indicated by 
localization and turnover of sucrose transporters in enucleate sieve elements. 
Science, vol 275:1298-1300. 

25. Ruiz-Medrano R, Xoconostle-Cazares B, Lucas WJ. 1999. Phloem long-distance 
transport of CmNACP mRNA: implications for supracellular regulation in plants. 
Development, vol 126:4405-4419. 



biojournal.net  octubre 2005 

26. Yoo BC, Kragler F, Varkonyi-Gasic E, et al. 2004. A Systemic Small RNA Signaling 
System in Plants. The Plant Cell, vol 16: 1979-2000. 

27. Xoconostle-Cázares B, Xiang Y, Ruiz-Medrano et al. 1999. Plant paralog to viral 
movement protein that potentiates transport of mRNA into the phloem. Science, 
283(5398):94-98. 

28. Sasaki T, Chino M, Hayashi H, et al. 1998. Detection of several mRNA species in rice 
phloem sap. Plant and Cell Physiology, vol 39:895-897. 

29. Michaels SD, Amasino RM. 1999. FLOWERING LOCUS C encodes a novel MADS 
domain protein that acts as a repressor of flowering. The Plant Cell, vol 11:949-956. 

30. Putterill J, Robson F, Lee K, et al. 1995. The CONSTANS gene of Arabidopsis 
promotes flowering and encodes a protein showing similarities to zinc finger 
transcription factors. Cell, vol 80:847-857. 

31. Corbesier L, Lejeune P, Bernier G. 1998. The role of carbohydrates in the induction of 
flowering in Arabidopsis thaliana: comparison between the wild type and a starchless 
mutant. Planta, vol 206:131-137. 

32. An H, Roussot C, Suárez-Lopez P, et al. 2004. CONSTANS acts in the phloem to 
regulate a systemic signal that induces photoperiodic flowering of Arabidopsis. 
Development, vol 131:3615-3626. 

33. Ayre BG, Turgeon R. 2004 Graft transmission of a floral stimulant derived from 
CONSTANS. Plant Physiology, vol 135: 2271-2278 

34. Colasanti J, Yuan Z, Sundaresan V. 1998. The indeterminate gene encodes a zinc 
finger protein and regulates a leaf-generated signal required for the transition to 
flowering in maize. Cell, vol 93:593-603. 

35. Ross AF. 1961. Systemic acquired resistance induced by localized virus infections in 
plants. Virology, vol 14:340-358 

36. Kiefer IW, Slusarenko AJ. 2003. The pattern of systemic acquired resistance 
induction within the Arabidopsis rosette in relation to the pattern of translocation. 
Plant Physiology, vol 132:840-847. 

37. Weigel RR, Pfitzner UM, Gatz C. (2005). Interaction of NIMIN1 with NPR1 Modulates 
PR Gene Expression in Arabidopsis. The Plant Cell, vol 17:1279-1291. 

38. Vernooij B, Friedrich L, Morse A, et al. 1994. Salicylic Acid Is Not the Translocated 
Signal Responsible for Inducing Systemic Acquired Resistance but Is Required in 
Signal Transduction. The Plant Cell, vol 6:959-965. 

39. Maldonado AM, Doerner P, Dixon RA, et al. 2002. A putative lipid transfer protein 
involved in systemic resistance signalling in Arabidopsis. Nature, vol 419:399-403. 

40. Falk A, Feys BJ, Frost LN, et al. 1999. EDS1, an essential component of R gene-
mediated disease resistance in Arabidopsis has homology to eukaryotic lipases. 
Proceedings of the National Academy of Sciences of the USA, vol 96:3292-3297 

41. Wolf, S., Deom, C.M., Beachy, R.N., et al. 1989. Movement protein of tobacco 
mosaic virus modifies plasmodesmatal size exclusion limit. Science, vol 246: 377–
379. 

42. Gómez G, Pallás V. 2004. A long-distance translocatable phloem protein from 
cucumber forms a ribonucleoprotein complex in vivo with Hop stunt viroid RNA. 
Journal of Virology, vol 78:10104-10110. 

43. Lucas WJ, Bouche-Pillon S, Jackson DP, et al. 1995. Selective trafficking of 
KNOTTED1 homeodomain protein and its mRNA through plasmodesmata. Science, 
vol 270:1980-1983. 

44. Sessions A, Yanofsky MF, Weigel D. 2000. Cell-cell signaling and movement by the 
floral transcription factors LEAFY and APETALA1. Science, vol 289:779-782. 

45. Nakajima K, Sena G, Nawy T, et al. 2001. Intercellular movement of the putative 
transcription factor SHR in root patterning. Nature, vol 413:307-311. 

46. Haywood V, Yu TS, Huang NC, et al. 2005. Phloem long-distance trafficking of 
GIBBERELLIC ACID-INSENSITIVE RNA regulates leaf development. The Plant Journal, 
vol 42:49-68. 

47. Foster TM, Lough TJ, Emerson SJ, et al. 2002. A surveillance system regulates 
selective entry of RNA into the shoot apex. The Plant Cell, vol 14:1497-1508. 

48. Juárez MT, Kui JS, Thomas J, et al. 2004. microRNA-mediated repression of rolled 
leaf1 specifies maize leaf polarity. Nature, vol 428:84-88. 

49. Kim M, Canio W, Kessler S, et al. 2001. Developmental changes due to long-distance 
movement of a homeobox fusion transcript in tomato. Science, vol 293:287-289. 

50. Qi Y, Pélissier T, Itaya A, et al. 2004. Direct role of a viroid RNA motif in mediating 
directional RNA trafficking across a specific cellular boundary. the Plant Cell, vol 
16:1741-1752. 



biojournal.net  octubre 2005 

51. Imlau A, Truernit E, Sauer N. 1999. Cell-to-cell and long-distance trafficking of the 
green fluorescent protein in the phloem and symplastic unloading of the protein into 
sink tissues. The Plant Cell, vol 11:309-322. 

52. Stadler R, Wright KM, Lauterbach C, et al. 2005. Expression of GFP-fusions in 
Arabidopsis companion cells reveals non-specific protein trafficking into sieve 
elements and identifies a novel post-phloem domain in roots. The Plant Journal, vol 
41:319-331. 

53. Oparka KJ, Roberts AG, Boevink P, et al. 1999. Simple, but not branched, 
plasmodesmata allow the nonspecific trafficking of proteins in developing tobacco 
leaves. Cell, vol 97:743-754. 

54. Lalonde S, Weise A, Walsh RP, et al. 2003. Fusion to GFP blocks intercellular 
trafficking of the sucrose transporter SUT1 leading to accumulation in companion 
cells. BMC Plant Biology, vol 3:8. 

55. Fisher DB, Cash-Clark CE. 2000. Sieve tube unloading and post-phloem transport of 
fluorescent tracers and proteins injected into sieve tubes via severed aphid stylets. 
Plant Physiology, vol 123:125-138. 

56. Baulcombe D. 2004. RNA silencing in plants. Nature, vol 431:356-363. 
57. Lindbo JA, Dougherty WG. 2004. Plant Pathology and RNAi: A Brief History. Annual 

Review of Phytopathology, vol 43:1-14. 
58. Abel PP, Nelson RS, De B, et al.1986. Delay of disease development in transgenic 

plants that express the tobacco mosaic virus coat protein gene. Science, vol 
232:738-743. 

59. Lindbo JA, Silva-Rosales L, Proebsting WM, et al. 1993. Induction of a Highly Specific 
Antiviral State in Transgenic Plants: Implications for Regulation of Gene Expression 
and Virus Resistance. The Plant Cell, vol 5:1749-1759. 

60. Palauqui JC, Elmayan T, De Borne FD, Crete P, et al. 1996. Frequencies, Timing, and 
Spatial Patterns of Co-Suppression of Nitrate Reductase and Nitrite Reductase in 
Transgenic Tobacco Plants. Plant Physiology, vol 112:1447-1456. 

61. Palauqui JC, Elmayan T, Pollien JM, et al. 1997. Systemic acquired silencing: 
transgene-specific post-transcriptional silencing is transmitted by grafting from 
silenced stocks to non-silenced scions. The EMBO Journal, 16:4738-4745. 

62. Dunoyer P, Lecellier CH, Parizotto EA, et al. 2004. Probing the microRNA and small 
interfering RNA pathways with virus-encoded suppressors of RNA silencing. The Plant 
Cell, vol 16:1235-1250. 

63. Beveridge CA, Symons GM, Turnbull CG. 2000. Auxin inhibition of decapitation-
induced branching is dependent on graft-transmissible signals regulated by genes 
Rms1 and Rms2. Plant Physiology, vol 123:689-698. 

64. Morris SE, Turnbull CG, Murfet IC, et al. 2001. Mutational analysis of branching in 
pea. Evidence that Rms1 and Rms5 regulate the same novel signal. Plant Physiology, 
vol 126:1205-1213. 

65. Booker J, Chatfield S, Leyser O. 2003. Auxin acts in xylem-associated or medullary 
cells to mediate apical dominance. The Plant Cell 15:495-507. 

66. Wang H, Qi Q, Schorr P, et al. 1998. ICK1, a cyclin-dependent protein kinase 
inhibitor from Arabidopsis thaliana interacts with both Cdc2a and CycD3, and its 
expression is induced by abscisic acid. The Plant Journal, vol 15:501-510. 

67. Lenhard M, Laux T. 2003. Stem cell homeostasis in the Arabidopsis shoot meristem 
is regulated by intercellular movement of CLAVATA3 and its sequestration by 
CLAVATA1. Development, vol 130:3163-3173. 

68. Gisel A, Barella S, Hempel FD, et al. 1999. Temporal and spatial regulation of 
symplastic trafficking during development in Arabidopsis thaliana apices. 
Development, vol 126:1879-1889. 

69. Kovalchuk I, Kovalchuk O, Kalck V, Boyko et al. (2003). Pathogen-induced systemic 
plant signal triggers DNA rearrangements. Nature, vol 423:760-762. 


