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Capitulo XVII

Diferenciacion y Crecimiento Diferencial:
La Capacidad Motriz de Las Plantas

Gladys I. Cassab! & Yoloxochitl Sanchez Guevara

LA CAPACIDAD MOTRIZ DE LAS PLANTAS

Las plantas al estar enraizadas son inmoviles y por lo tanto deben confrontar el destino que
se les presente. Sin embargo, las plantas no son estaticas. Las flores se abren y se cierran.
Las hojas se extienden hacia la luz del dia y se doblan por la noche, o en las especies que
aman la sombra, éstas se alejan de la luz directa del sol o, en Mimosa pudica, se colapsan
repentina y dramaticamente al ser estimuladas mecanicamente. Las raices navegan conti-
nuamente en su entorno con el fin de encontrar agua y nutrientes. También, las raices evi-
tan a horizontes del suelo con microorganismos peligrosos o con plantas competidoras.
Ademas, en este mundo hostil, las plantas presentan diversos programas de desarrollo que
les permiten sobrevivir y reproducirse. Por ejemplo, en la selva amazonica, la palma con
zancos, también conocida como palma caminadora, crece hasta 22 metros de altura y tiene
un tronco que no toca el suelo. Sus raices, se colocan en forma cénica que la sostienen y le
permite “caminar” lentamente cuando se aproximan competidores mediante la produccion
de nuevas raices adventicias en el lado iluminado cuando percibe una grieta en el suelo.
Las raices en el lado oscuro son abandonadas (Allen, 1977). La vid se enrosca alrededor de
un soporte acumulando una alta presion de agua de un lado de la célula y disminuyéndola
del otro. Los lirios son capaces de mover sus bulbos a mayor profundidad en el suelo con-
trayendo sus raices para protegerse del frio. Por otro lado, un bambu puede tomar tanta
agua que puede crecer hasta 40cm en un solo dia, y el concreto de una banqueta puede
quebrarse por la germinacion de unas cuantas semillas, ya que pueden producir una pre-
sién de miles de kilos por m?. Por lo que las plantas al igual que los animales utilizan com-
portamiento exploratorio para aumentar sus oportunidades de sobrevivencia al optimizar la
busqueda de agua y recursos alimenticios, y asi garantizar su reproduccion y paso de ge-
nes a la siguiente generacion. Esto nos indica que las plantas construyen una perspectiva
tridimensional de su ambiente y en consecuencia utilizan mecanismos evaluadores simila-
res al de los animales.

Extension de los limites: una necesidad de los organismos vivos. Sobrevivir requiere
de una constante renovacion de recursos. Por lo tanto, los organismos vivos exploran per-
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sistentemente su ambiente y extienden sus limites hacia regiones favorables. Evidencia
molecular y celular reciente indica que a pesar de la naturaleza sésil de las plantas, las cé-
lulas vegetales poseen una maquinaria similar a la requerida para el movimiento de células
animales. La extension de los limites requiere de una “frontera guia” para células animales
y plantas como la parte celular que se extiende. Las células vegetales presentan dos modos
de expansion; uno conocido como crecimiento por la punta, donde el proceso de crecimien-
to se limita a una pequefia regidon que se extiende y forma una estructura tubular, y el se-
gundo, se conoce como crecimiento difuso, donde este proceso esta disperso en una area
grande de la célula (Mathur, 2005) (Fig. 1). En células con crecimiento difuso, la vacuola es
tan grande que incluso comprime al citoplasma, el cual forma una capa fina que rodea a la
membrana (Fig. 1A). Aunque en esta capa de citoplasma no se aprecia una zonacion tan
clara como en las células con crecimiento en la punta, si se llega a identificar una malla
cortical fina con haces de actina, lo cual indica una zonacién celular similar en los dos tipos
de crecimiento. Por otra parte, las células con crecimiento en la punta, como el tubo polini-
co y el pelo radical, al igual que los lamelipodios (la frontera guia de la amiba), exhiben una
region apical con una membrana plasmatica estirada, seguido de una zona libre sin organe-
los (Vidali y Hepler, 2001). Después, sigue una zona de actina F labil que conlleva a una
regién de actina F densa donde los filamentos progresivamente forman haces. En células
activas con crecimiento en la punta, la mayoria de los microtibulos se extienden sélo hasta
la orilla de la malla fina de actina F. Una gran vacuola, llena el resto de la célula (Fig. 1B).

Por el contrario, la zonacién similar entre la membrana plasmatica y los elementos del ci-
toesqueleto en la region de activo crecimiento en las células vegetales como en las anima-
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Fig. 1. Representacion esquematica de la zonacion intracelular en la “frontera guia” de células de
plantas. A) Células del hipocotilo con crecimiento difuso contienen grandes vacuolas que presionan el
citoplasma contra la membrana plasmatica. Una malla de F-actina en la cara interior de la membrana
plasmatica, se asocia con microtubulos citopladsmicos. B) Células de los pelos radicales que se elongan
por crecimiento en punta que muestran la acumulacidon de vesiculas en una zona libre de organelos.
Se observa una malla de actina seguida de una region distal en la cual se esparcen microtubulos. La
vacuola ocupa el resto de la célula tubular. Las flechas muestran la extensién de la membrana.



v150806 CASSAB & SANCHEZ 3

les se extiende también a los mecanismos moleculares responsables de la creacién de la
“frontera guia”. Existen numerosos complejos proteicos multiples y moléculas reguladoras
que se activan e interactian para crear el “leading edge” o “frontera guia” en animales, que
estan conservados en plantas. Para las células mdviles, la pérdida de movilidad conlleva a
la inhabilidad de moverse hacia areas ricas en recursos y ultimadamente lleva a la muerte.
Consecuentemente, varias mutantes en animales para los elementos mas importantes en la
produccién de la “frontera guia”, muestran fenotipos letales. Para las células fotosintéticas
(y por lo tanto auto-suficientes) vegetales, un cambio en la forma de la célula no lleva di-
rectamente a la muerte. Como resultado, varias mutantes comparables en plantas, son
subvaluadas ya que pueden completar su ciclo de vida, dando la impresién errénea que es-
tos genes no son tan vitales para las plantas como son para los animales. Sin embargo,
cuando son crecidas compitiendo con otras plantas hermanas, la inhabilidad de las mutan-
tes de extenderse en su medio apropiadamente llega a ser un discapacidad severa que
afecta su posibilidad de sobrevivir.

Principios Fisicos de los Movimientos en las Plantas

Las escalas tipicas de los movimientos de las plantas varian sobre varios 6rdenes de mag-
nitud tanto en tiempo como en duracion, pero finalmente estan basados en mecanica y en
hidraulica, esto es, en la mecanica del transporte de agua a través de un tejido elastico.
Del movimiento rotatorio de circumnutaciéon de plantulas en crecimiento, a la apertura y
cierre de los estomas, las plantas se estan movimiento todo el tiempo, a veces es demasia-
do lento para ser percibido a simple vista. Los movimientos rapidos, aunque raros, son uti-
lizados por varias plantas en funciones esenciales tales como la dispersion de semillas
(Hura crepitans); o del polen (orquideas del género Catasetum, o en plantas disparadoras
como Stylidium, Cornus canadensis e Impatiens sp.) o defensa (Mimosa) y nutricién
(plantas carnivoras como Dioneae muscipula, la Venus atrapamoscas). Las respuestas rapi-
das al tacto son conocidas como respuestas tigmotropicas o tigmonasticas (tigma es el
griego de tacto). Las respuestas tropicas y nasticas se distinguen por la influencia del vec-
tor del estimulo en la direccion del movimiento. Las respuestas trdopicas ocurren de una
manera determinada por la direccién o lugar del estimulo. Por el contrario, las respuestas
nasticas son movimientos, tales como el doblamiento de las hojas de Mimosa pudica, que
ocurre en direccion completamente independiente del estimulo.

TIGMONASTIA Y TIGMOTROPISMO — MOVIMIENTOS RAPIDOS Y FASCINANTES
Plantas carnivoras

Los mecanismos involucrados en estos movimientos rapidos al tacto son variados: Hura
crepitans utiliza fracturas explosivas para dispersar semillas a velocidades tan elevadas co-
mo 70 ms? y la Venus atrapamoscas utiliza inestabilidad elastica para atrapar insectos en
0.2 s. De la diversidad de estos movimientos hidraulicos no-musculares, conocidos como
movimientos nasticos surgen dos preguntas: ¢Podrian clasificarse de acuerdo a su base fisi-
ca? ¢Qué principios rigen el disefio biolégico de los movimientos rapidos de las plantas? Las
células de las plantas estan rodeadas de una pared celular que les permite sustentar una
alta presion interna (turgor) de hasta 10 atmdsferas que puede utilizarse para crecer y mo-
verse. De hecho, los movimientos son eventualmente generados por turgor diferencial, que
puede estar regulado activamente (por control osmético como en los estomas) o pasiva-
mente (por secado diferencial como en Hura crepitans). En cualquier caso, la velocidad esta
limitada por la tasa del transporte del fluido. Consecuentemente, el flujo a través de un te-
jido expandira las células en un lado y contraera las células del otro, por lo tanto creara
una fuerza diferencial. Las inestabilidades elasticas utilizadas por las plantas pueden divi-
dirse en dos amplias categorias: cerrado a presion y fractura explosiva. Comparando a dos
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plantas cercanamente relacionadas, Aldrovanda vesiculosa (una planta acuatica muy pe-
quefia) con la Venus atrapamoscas, las cuales cierran rapidamente sus hojas para atrapar a
su presa; Aldrovanda cierra sus hojas en —0.02 segundos, mientras que la Venus atrapa-
moscas lo hace en ~0.2 segundos. Sin embargo, aunque las hojas de la Venus atrapamos-
cas se cierran revertiendo su curvatura, las hojas de Aldrovanda estan curvadas hacia
adentro desde el inicio y por lo tanto al cerrarse no producen una presion. Ya que la hoja
de Aldrovanda es 1/10 del tamafio de la hoja de la Venus atrapamoscas, puede moverse
100 veces mas rapido y no requiere inestabilidad elastica para atrapar a su presa, mientras
que la Venus si la requiere. Estos movimientos explosivos caracterizan a los mejores inten-
tos de la Naturaleza por alcanzar los limites fisicos de los movimientos autbnomos en teji-
dos elasticos. Esto implica que la produccion de sistemas suaves, no musculares e hidrauli-
cos para producir movimientos rapidos requieren de tamafos pequefios o en caso de pre-
sentarse tamafnos grandes, de la implementacién de inestabilidades elasticas (Skotheim y
Mahadevan, 2005). La Venus atrapamoscas fue descrita por Darwin como “una de las plan-
tas mas maravillosas de la tierra” (Darwin, 1893). La trampa se cierra al estimularse meca-
nicamente los pelos disparadores. Darwin not6 que la hoja de la Venus esté curveada hacia
fuera (convexa) en el estado abierto y que se curva hacia adentro (céncava) en el estado
cerrado (Fig. 2A). Las hojas especializadas bilobadas con pelos en forma de espinas en los
margenes estan generalmente abiertas como invitando a visitantes. Cuando un insecto ate-
rriza en una de las superficies ventrales de la hoja y toca uno de los pelos disparadores
(Fig. 2B y 2C), se generan sefales eléctricas intercelulares y se cree que éstas disparan el
engrandecimiento diferencial de las células lobuladas de la hoja que resulta en el cierre de
la trampa en —0.2 segundos (Braam, 2005). Por lo que, para cerrar la trampa se requiere

Fig. 2. Dionaea muscipula (Venus atrapamoscas). A) Se observan las hojas convexas (abiertas) y
concavas (cerradas) B) hojas bilobadas con pelos en las margenes para atraccién de su presa C) los
pelos atrapadores generan sefiales que promueven crecimiento diferencial en las hojas D) la hoja
cambia su curvatura hasta cerrarse completamente. (Fotos por Barry Rice; http://
www.sarracenia.com/galleria/galleria.html).
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de un componente bioquimico activo y de uno elastico pasivo. Después de la estimulacion,
la hoja cambia activamente su curvatura natural, desconociéndose el mecanismo. Una vez
que ocurre este cambio, la geometria de la hoja doblemente curvada provee el mecanismo
por el cual se guarda y se libera energia elastica, y la naturaleza hidratada de la hoja indu-
ce una rapida humectacion que es igualmente crucial para la captura eficiente de su presa
(Forterre et al., 2005) (Fig. 2D). Este tipo de carnivoria provee nitrégeno a la Venus, per-
mitiéndole vivir en ambientes pobres en nitrégeno tales como pantanos donde el pH acido
limita la degradacion de materia orgéanica.

Un mecanismo distinto de comportamiento carnivoro inducido por tacto se observa en Dro-
sera rotundifolia, una especie examinada en detalle por Darwin (Darwin, 1893). Las drose-
ras forman rosetas de hojas verdes o con manchas rojas con tentaculos en su parte supe-
rior. Cada tentaculo secreta glébulos de mucilago que brillan con la luz del sol y atraen pe-
quefios insectos que al aterrizar en la superficie del tentaculo quedan atrapados en el muci-
lago pegajoso. Los tentaculos son sensitivos y por lo tanto detectan la presencia y movi-
mientos del insecto mientras lucha por liberarse. El tigmoestimulo resulta en varias res-
puestas: doblamiento de los tentaculos hacia la presa capturada, un aumento en la secre-
cion de mucilago, el cierre de la hoja mediante el movimiento de los tentaculos restantes, y
subsecuentemente la secrecién de enzimas digestivas por la hoja (Lloyd, 1942). Tanto una
respuesta tigmonastica como una tigmotrépica, ambas estan implicadas en los movimien-
tos de los tentaculos (Lloyd, 1942). La mecano-sensibilidad de los tentaculos es formidable,
ya que son capaces de detectar un pelo humano con menos de un microgramo de peso
(Darwin, 1880), pero no responden a gotas de lluvia o aun a la fuerza de tormentas
(Darwin, 1880; Darwin, 1893). Como la planta distingue entre un estimulo no relacionado a
comida, tal como la lluvia o el viento, de las perturbaciones ocasionadas por insectos, es
completamente desconocido.

El comportamiento de Utricularia (planta vejiga) presenta el mecanismo de captura de pre-
sas mas poderoso. Utricularia se distribuye por todo el mundo en terrenos acuaticos y
himedos. La trampa de esta planta acuatica es una vejiga hueca cuyas paredes externas
son cOncavas y generan presion hidrostatica negativa y que ademas cuenta con una puerta
a prueba de agua rodeada de pelos-guias muy largos. Crustaceos e insectos nadando a su
alrededor pueden ser atraidos por estos pelos hacia la entrada donde los pelos disparado-
res (sensibles al tacto) perciben su presencia. En menos de 30 milisegundos de ser detec-
tadas las presas, la puerta de la trampa se abre bruscamente, las paredes de la vejiga ad-
quieren una forma convexa, resultando en una succion tremenda de agua hacia la vejiga.
Todas las criaturas son llevadas hacia adentro con la corriente. La puerta se cierra y se ini-
cia la comida (Lloyd 1942).

La planta sensitiva

Mimosa pudica, conocida como sensitiva o dormilona, y otras plantas como Cassia sensiti-
vum y Oxalis (Jaffe et al., 2002) son otros ejemplos de plantas tigmonasticas. Al tocarse
las pequefas hojas de estas plantas con hojas doblemente compuestas, éstas se doblan
rapidamente (Fig. 3). Notablemente, la respuesta al tacto no se restringe a sus foliolos es-
timulados, sino que se puede propagar a toda la hoja. Un estimulo mas fuerte, que resulta
en herida, puede disparar el cierre de hojas en locaciones distantes. El doblamiento rapido
de las hojas puede servir para asustar herbivoros potenciales dando la apariencia de un ali-
mento menos suculento. Alternativamente, estos movimientos pueden ser un mecanismo
que permite exponer a espinas protectoras. El cierre de los foliolos de Mimosa es mecanis-
ticamente similar a los movimientos ritmicos de hojas de otras especies relacionadas, tales
como Samanea saman. En ambas, el movimiento resulta de una pérdida de turgor en las
células extensoras del pulvinus, un érgano motor localizado en las bases de foliolos y pecio-
los. En posicidn opuesta a los extensores estan los flexores. Cuando los extensores pierden
turgor, las células de los flexores se estiran. En conjunto, estos cambios reversibles en vo-
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Fig. 3. Mimosa pudica. A) hojas compuestas por foliolos bipinados antes de la estimulacion B) foliolos
plegados hacia arriba mostrando una respuesta tigmonéastica después de un estimulo. (Fotos por Bar-
ry Rice; http://www.sarracenia.com/galleria/galleria.html).

lumen y forma celular permiten los movimientos elaborados de los foliolos y peciolos. La
pérdida de agua disparada por 6smosis es extensa, con un cambio del 25% del volumen
celular, y rapido, pues ocurre en 1 segundo. Esta pérdida de agua, tan rapida y dramatica,
probablemente es facilitada por acuaporinas o cotransportadores de agua-soluto. De hecho,
en el movimiento epinastico de la hoja de tabaco se ha observado que la expresion de una
acuaporina en particular es un componente importante del mecanismo de movimiento
(Siefritz et al., 2004). Es incierto como los pulvinus localizados lejos del sitio inicial de esti-
mulacion reciben la sefial. Potenciales de accidon, probablemente viajan a través de células
acompafantes y parénquima de floema y sean responsables del cierre de la hoja completa
por la estimulacion de un solo foliolo. Sefiales eléctricas, llamadas potenciales de onda len-
ta, también se detectan sistematicamente después de una herida. Sin embargo, estas se-
fales sistémicas tienen propiedades inconsistentes con los potenciales de accion ya que
pueden viajar a través de tejido muerto. En parte, los fendmenos eléctricos detectados en
Mimosa herida y en otras mas, pudieran no ser sefiales propagadoras sino respuestas esta-
ticas a cambios en presién hidraulica de solutos en el xilema. Alteraciones en la presion del
xilema pueden distribuir presion radialmente hacia las capas epidérmicas y disparar despo-
larizaciones en sus membranas. Por lo que, la presion hidraulica, no los cambios eléctricos,
pudiera ser el mecanismo de transmision para responder a heridas a larga distancia. Tam-
bién, existe evidencia de la presencia se sefiales quimicas en Mimosa. Desde 1916, se pro-
puso una sefial quimica, conocida como el factor de Rica, que podia viajar a través del xile-
ma a hojas distantes en respuesta a heridas. Recientemente, diversas sustancias que indu-
cen el cierre y apertura de hojas han sido caracterizadas, afiadiendo ain mas evidencia al
papel potencial de la sefalizacién quimica en la respuesta tigmonastica de Mimosa. Intere-
santemente, la mayoria de las plantas leguminosas cierran sus hojas en la noche y las
abren en la mafana. Este ritmo en el movimiento de las hojas estd controlado por el reloj
biolégico de estas plantas que regula el balance de la concentracién entre las sustancias
que las abren y las que las cierran (Ueda et al., 2001).

Enrollamiento de zarcillos y escalamiento de hiedras

Varias plantas utilizan el sentido del tacto para crecer verticalmente, logrando alcanzar ma-
yor exposicion al sol y al mismo tiempo evitando el gasto de energia que implicaria des-
arrollar un tronco como soporte. Estas plantas pueden agarrarse de objetos fuertes y utili-
zarlos como soporte al enrollarse a su alrededor.

Los zarcillos son hojas o tallos modificados que semejan dedos largos capaces de enrollar-
se. La porcion distal de los zarcillos es sumamente sensible al tacto. De hecho, algunos zar-
cillos tienen mayor sensibilidad al tacto que los humanos. Simons reporta que un hilo de
0.25 mg al sélo rozar a un zarcillo, provoca una respuesta (Simons, 1992), y Darwin docu-
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menté respuestas de zarcillos a estimulos en un rango de 1-5 mg (Darwin, 1906). La esti-
mulacién al tacto provoca un rapido enrollamiento de la punta del zarcillo, frecuentemente
en segundos, que le permite asegurar una asociacion segura con un objeto. Algunas espe-
cies tienen zarcillos tigmonasticos y otros tigmotrépicos, dependiendo si la direccion del en-
rollamiento por contacto es determinada por la estructura del zarcillo o por la direccién o
punto de tigmoestimulacion. La sensibilidad al tacto de los zarcillos comparte el nivel selec-
tivo de sofisticacion de los tentaculos de la planta carnivora Drosera. La aplicacién de gotas
de agua no provoca su enrollamiento y por lo tanto los zarcillos evitan enrollamientos no
productivos durante tormentas. Ademas, el enrollamiento que ocurre en respuesta a una
estimulacién transitoria normalmente se revierte por desenrollamiento (Jaffe y Galston,
1968). La sensibilidad de los zarcillos parece deberse a la presencia de protuberancias dac-
tilares en el lado ventral donde se observan paredes epidérmicas muy delgadas.

Algunas especies sufren una segunda serie de enrollamiento entre la punta enrollada en el
soporte y el fijado del zarcillo al cuerpo principal de la planta. Este enrollamiento secunda-
rio, llamado enrollamiento libre, sirve para acercar a la planta escaladora a su soporte. Una
vez que esto ocurre, se lignifican las paredes celulares del zarcillo para fortalecerse y pre-
venir su desenrollamiento.

El enrollamiento de los zarcillos se produce por crecimiento diferencial. La respuesta mas
temprana incluye la contraccion de las células ventrales y una expansion de las células dor-
sales. El enrollamiento sostenido es seguido con una tasa diferencial de expansion celular a
través de las superficies ventrales y dorsales.

Se ha observado un incremento en los niveles de octadecanoides al estimular mecanica-
mente a zarcillos de Bryonia dioica (Blechert et al., 1999), y que éstos son suficientes para
provocar el enrollamiento de zarcillos fisiolégicamente relevante en ausencia de un estimu-
lo mecéanico. Sin embargo, la sefializacidon ocasionada por octadecanoides parece no estar
universalmente involucrada en la estimulacion del enrollamiento de zarcillos, ya que la apli-
cacion de octadecanoides externos no es suficiente para inducir el enrollamiento de zarci-
llos de Pisum sativum. En B. dioica, la sefalizacion de octadecanoides lleva a la acumula-
cion de &cido indol acético (AlA), que por si mismo es un inductor activo del enrollamiento
de zarcillos. El papel central del AIA en el crecimiento diferencial que produce el comporta-
miento trépico esta bien establecido (Friml, 2003), por lo que no es sorprendente que el
AlA tenga un papel importante en este proceso.

Un derivado de un hongo parasito de plantas, alameticina (ALA), es capaz de formar cana-
les idnicos dependiente de voltaje e inducir enrollamiento en zarcillos de B. dioica y Pisum.
Ya que el efecto de ALA ocurre aun cuando la sintesis de octadecanoides es inhibida, podria
ser que la induccion por ALA para despolarizar membranas puede inducir engarzamiento a
través de alteraciones en la acumulacién, transporte o accion del AlA.

La enredadera de Monstera tiene una técnica poco comun para encontrar un arbol huésped
para escalar. Esta viaja creciendo sobre el suelo en busqueda de oscuridad producida por la
sombra de un arbol, y este movimiento se conoce como escototropismo (Strong y Ray,
1975). La guia de Monstera comienza su escalamiento en el arbol huésped y continda su
desarrollo de hojas y tallo en anticipacion de luz y fotosintesis productiva.

Ficus costaricensis tiene una interaccién mas siniestra con su arbol huésped (Putz y Holl-
brook, 1989). La plantula comienza como epifita sobre el arbol huésped. Mientras se desa-
rrolla, las raices del Ficus se enrollan alrededor del tronco y las raices que se tocan unas a
otras se fusionan (Fig. 4). Las raices al continuar su crecimiento alrededor del tronco, im-
ponen una alta presion ya que producen grandes cantidades tejido cortical del lado de la
raiz opuesto al tronco. Al incrementarse esta presiéon contra el tronco, el Ficus estrangula-
dor eventualmente mata a su huésped y permanece solo ya sin competencia.
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Fig. 4. Raices de Ficus costariciensis enrolladas alrededor de un tronco-huésped. (Foto por Tim Sky-
me; http://www.artzend.com).

Tigmotropismo y tigmonastia en flores

Varias flores han evolucionado diversos érganos sensibles al contacto de polinizadores visi-
tantes y existen ejemplos de estambres, pétalos y pistilos tigmonasticos y tigmotrdpicos en
varias especies de plantas. La auto-polinizacién es evitada por una gran variedad de res-
puestas a estimulos mecanicos. Por ejemplo, algunos estigmas se doblan hacia los pétalos
en respuesta a un insecto caminado hacia las anteras, aparentemente para evitar contacto
con el visitante cargado de polen mientras éste se aleja. Estambres de otras especies evi-
tan una polinizacién accidental doblandose lejos del estigma durante el cierre de la flor en
el ciclo circadiano. Mas comunmente, los estambres sensibles al tacto se doblan para depo-
sitar polen en los insectos visitantes (Simons, 1992). Algunas flores que responden a esti-
mulos mecéanicos presentan mecanismos de catapulta con respuestas mas bien explosivas.
Un ejemplo fascinante, es el comportamiento de las flores dimodrficas de Catastetum. Las
flores masculinas responden a visitantes que contactan las antenas localizadas en el centro
de la flor, liberando a los estambres que estan sostenidos bajo tensién por los pétalos (Fig.
5). La fuerza con la que un disco pegajoso con sacos de polen le pega al polinizador puede
ser tal como para noquear a una abeja de la flor (Simons, 1992). Esta experiencia, mas la
carga de tener pegado un saco grande de polen, puede ser tan traumatica que la abeja
evaluara cuidadosamente nuevas visitas y preferird a las flores femeninas en vez de las
masculinas explosivas. De esta forma, las flores de Catastetum parecen haber desarrollado
derechos exclusivos de polinizacion para las flores femeninas (Romero y Nelson, 1986).
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Fig. 5. Flores masculinas de orquideas Catastetum A) antes y B) después de liberar el saco polinico.
Cuando existe un estimulo mecanico, el polen se adhiere, por ejemplo a un polinizador. (Foto por
Greg Allikas; http://www.orchidworks.com).

Otro ejemplo fascinante es la catapulta que presentan los estambres de las flores de Cor-
nus canadensis, las cuales lanzan polen al aire mientras la flor se abre explosivamente (Fig.
6). La flor se abre en menos de 0.5 milisegundos, siendo el movimiento mas rapido detec-
tado hasta el momento en una planta (Edwards et al., 2005). Mientras la flor se abre, sus
pétalos rapidamente se separan y liberan a los estambres con la energia elastica que habi-
an previamente almacenado. Durante los primeros 0.3 milisegundos, los estambres acele-
ran hasta 24,000 *+ 6,000 m s (2,400g), alcanzando una alta velocidad (3.1 + 0.5 m s%)
necesaria para catapultar al polen, el cual es ligero y rapidamente desacelera por la resis-
tencia al aire (velocidad terminal 0.12 + 0.03 m s™). Los granos de polen son enviados im-
presionantemente a una altura de 2.5 cm, la cual es mas de diez veces la altura de la flor;
a esta altura puede entonces ser acarreado por el viento. Los pétalos se abren indepen-
dientemente, moviéndose sin estorbar durante los primeros 0.2 ms y alcanzan su maxima
velocidad de 6.7 + 0.5 m s, acelerando hasta 22,000 + 6,000 m s (o 2,200g). El proce-
so de apertura de los pétalos y lanzamiento del polen en estas plantas ocurre mas rapido
que la apertura de los frutos de Impatiens pullida (2.8-5.8 ms); el cierre de la hoja de la
Venus atrapamoscas (100 ms); el brinco de una rana (Philaneaus spumerinus, 0.5-1.0
ms); o, un zarpazo del camardn mantis (Squilla mantis) (2.7 ms). Finalmente, otro ejemplo

Fig. 6. Flor de Cornus canadensis en apertura, grabada en video a 10,000 cuadros por segundos. El
tiempo transcurrido se especifica en cada cuadro. El primer cuadro muestra una flor cerrada con cua-
tro pétalos fusionados en una punta, agrupando los estambres. La escala equivale a 1 mm. (Edwards
et al., 2005, con permiso de ©Nature Publishing Group).
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son las flores de la orquidea Melampyrum las cuales sienten vibraciones de la abeja visitan-
te y responden con una lluvia de polen.

Tigmotropismo en raices

Darwin (1880) contempld el destino de las raices mientras viajaban en el suelo enfrentando
varios obstaculos, como piedras en su camino. El observé que cuando las raices son blo-
queadas en su camino hacia abajo por un obstaculo, tal y como una placa de vidrio, las
puntas de las raices se aplanaban, adquirian una forma oblicua y se curveaban casi 90° pa-
ra tomar una nueva direccion de crecimiento sobre la superficie de vidrio. Darwin hipotetiz6
que el apice de la raiz era sensible a estimulos mecanicos y que el contacto resultaba en la
transmisién de una sefial que cambiaba la direccién de crecimiento en la regién proximal de
la raiz. El también experimenté con raices en cuya punta colocaba pedazos de papel arena
para crear un estimulo mecanico. Observé que la raiz perdia su comportamiento gravitrépi-
co ya que el estimulo resultaba en un movimiento tigmotrépico lejos del punto de contacto.

Recientemente, Gilroy y colaboradores han reportado un comportamiento (evitar obstacu-
los) similar en raices de Arabidopsis (Massa y Gilroy, 2003). Cuando las raices de Arabidop-
sis se enfrentan a una barrera de vidrio, el gravitropismo se ve comprometido y ocurre en
su lugar el tigmotropismo. Las raices estimuladas mecanicamente ignoran su propension a
crecer hacia el vector de la gravedad y en su lugar crecen lejos del punto de contacto me-
canico. La interaccion de la gravedad con el estimulo mecanico ocurre a nivel subcelular; el
tacto retrasa una de las primeras respuestas a la gravedad, la caida de granulos de almi-
don en la parte inferior de las células de la columela de la cofia de la raiz (Masa y Gilroy,
2003).

Esta respuesta de evitar obstaculos ha sido propuesta como un componente importante de
la respuesta a ondulamiento de las raices de Arabidopsis crecidas en placas con agar con-
centrado y en posicion inclinada (Okada y Shimura, 1990). Bajo estas condiciones de creci-
miento, las raices forman un patrén de ondas sinusoidales como consecuencia de las direc-
ciones alternantes de expansion celular diferencial en la zona de elongacion y el doblamien-
to de las células de la punta. Mutantes defectuosas en este patron tan elegante de creci-
miento han provisto evidencia de la importancia del transporte polar de auxinas y la fun-
cion de los microtdbulos para un ondulamiento apropiado (Nakajima et al., 2004; Sedbrook
et al., 2004).

Movimiento subcelulares inducidos por tacto

Respuestas al tacto también ocurren a nivel celular; los organelos se mueven en direccion
dirigida al perturbar mecanicamente a células. Por ejemplo, estimulacidon con una capilar de
vidrio induce migracion de cloroplastos lejos del punto de contacto. Este comportamiento
es dependiente de la actividad de canales sensibles a gadolinio y lantano, lo que sugiere un
papel de los canales activados por expansion o estiramiento dominantes en repuestas a luz.
Ademas, el movimiento de prevencidon de cloroplastos juega un papel importante en la pro-
teccion a foto-dafio por altos niveles de luz (Sato et al., 2001). Cuando las plantas se expo-
nen a niveles de luz mas altos que los requeridos para la fotosintesis, se generan especies
reactivas de oxigeno en los cloroplastos que ocasiona foto-dafio. En este movimiento de
prevencion, los cloroplastos se alejan del lado de la pared de la célula recibiendo condicio-
nes altas de luz. Mutantes defectuosas en este movimiento son mas susceptibles al foto-
dafio que las plantas silvestres, ya que se dafia el aparato fotosintético en las mutantes que
también pierden su color verde en las hojas. De ahi que, este movimiento realmente dismi-
nuye la cantidad de absorcién de luz por los cloroplastos, y podria por lo tanto ser un me-
canismo importante para las plantas aun creciendo en condiciones naturales (Kasahara et
al., 2002).
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La migracion de nucleos también es afectado por perturbaciones mecanicas en la superficie
celular; los nucleos se mueven hacia el punto de contacto de la aguja y deforman la pared
celular (Guz-Mayer et al., 1998).

Tigmomorfogénesis

Por el contrario a las repuestas tigmonasticas y tigmotropicas rapidas de plantas u 6rganos
especializados a responder a estreses mecanicos, alteraciones morfogenéticas graduales en
respuesta a estimulo del tacto o al viento son comunes y universales en las plantas supe-
riores. Estos cambios morfogenéticos ocurren lentamente y por ende con frecuencia no son
facilmente apreciadas; sin embargo, estas respuestas pueden ser muy dramaticas (Fig. 7).
Mark Jaffe, quien ha estudiado sisteméaticamente el crecimiento de planta en respuesta a
perturbaciones mecanicas en los ultimos 30 afios, invent6 el término “tigmomorfogénesis”
para describir la respuesta al tacto de plantas no especializadas (Jaffe, 1973). La caracte-
ristica mas comun de la tigmomorfogénesis del tallo en varias especies vegetales es la dis-
minucién de la elongacion y un incremento en la expansion radial. Estos cambios de creci-
miento son probablemente adaptativos, ya que le permite a las plantas a soportar estreses
mecanicos adicionales. Los cambios inducidos por la tigmomorfogénesis estan correlaciona-
dos con un aumento en la produccion de tejido de soporte para mejorar la resistencia a da-
fio por perturbaciones mecéanicas. Algunas especies en respuesta a la perturbacién mecani-
ca aumentan la rigidez de sus tejidos mientras que otras alcanzan mayor flexibilidad
(Telewski y Jaffe, 1986).

La primera respuesta fisiolégica detectable a respuestas a tacto incluyen cambios en se-
gundos en la resistencia eléctrica (Jaffe, 1976) y bloqueos en el floema en 1 o 2 minutos
después de la estimulacion. Tejidos mas jévenes muestran respuestas de mayor magnitud
que los mas viejos. Sefalizacion a larga distancia es también probable ya que alteraciones
en el crecimiento no se limitan en regiones directamente estimuladas sino en otros sitios no
estimulados directamente. Ademas de los efectos en crecimiento en general, la tigmomor-
fogénesis puede inducir otros cambios que varian dentro de diferentes especies de plantas

Fig. 7. La tigmoestimulacion repetitiva provoca retraso en la floracién y en la elongacién de la inflo-
rescencia en Arabidopsis. Las plantas de la derecha fueron tigmoestimuladas dos veces al dia; las
plantas de la izquierda nunca fueron estimuladas y sirven como control en el experimento. (Foto por
Dereth Phillips, Universidad de Rice, Houston, Texas).
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como el tiempo de floracion, dormancia, senescencia, contenido de clorofila, resistencia a
baja temperatura, engrosamiento del tallo, apertura estomatica y resistencia a patégenos
(Biddington, 1986).

La tigmomorfogénesis pudo haber evolucionado en respuesta al viento. Arboles que pueden
mecerse al exponerse a fuertes vientos tienden a tener talla mas baja y troncos mas grue-
sos que aquéllos que estan bien asentados y no pueden mecerse. Estas alteraciones tigmo-
morfogenéticas parecen ser muy ventajosas ya que arboles bien asentados al exponerse a

Fig. 8. Tigmomorfogénesis como respuesta al viento. A) Tronco de Castanea sativa (castafio espafiol)
muestra la formacion de una espiral en el tronco que lo hace mas flexible. B) Pinus sylvestris (pino
silvestre) que muestra un crecimiento con tendencia lateral causada por el viento.

fuertes vientos pueden darfiarse. Fuertes vientos combinados con frio y sequia pueden afec-
tar dramaticamente la forma de los arboles ya que estos desarrollan “rodillas” o se contor-
sionan fuertemente, siendo quizas la manifestacion mas extrema de tigmomorfogénesis

(Fig. 8).
El papel de la tensidon y mecanismos de retroalimentacion

Sin la presencia de 6rganos especializados, tal como los pelos disparadores de la Venus
atrapamoscas o los de Utricularia para monitorear perturbaciones mecanicas, ;cOmo perci-
ben estos estimulos las plantas no especializadas? Experimentos recientes indican que la
percepcion de tension longitudinal es critica asi como los mecanismos de retroalimentacion
en la determinacion de la respuesta de los tejidos a perturbaciones mecéanicas. Existe una
fuerte correlacion entre el grado de tensiéon longitudinal experimentado y el grado de res-
puesta tigmomorfogenética (Coutand et al., 2000). Consistente con papel central de la ten-
sion en inducir cambios tigmomorfogenéticos, plantas de tabaco transgénicas con xilema
reducido en fuerza tensil sufre un aumento en el desarrollo de xilema y logra un endureci-
miento del tallo comparable a plantas silvestres (Hepworth y Vincent, 1999). Una produc-
cion enriquecida de tejido de soporte, tal y como el xilema del cilindro del tallo de tabaco,
puede ser un mecanismo de respuesta a las propiedades materiales del tejido y de su pro-
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pensiéon a experimentar tension. Por lo que, las plantas pueden compensar por defectos en
componentes de su pared celular generando un abundancia de tejidos fortalecedores. Esta
evidencia de retroalimentacion de las propiedades a la biogénesis de la pared es reminis-
cente de lo observado en mutantes deficientes en celulosa que presentan un aumento en el
contenido de pectina (His et al., 2001), y que la inhibicion de la sintesis de lignina resulta
en aumento en la acumulacion de celulosa (Hu et al., 1999). De ahi que, las plantas pre-
sentan mecanismos multiples de adaptacion a deficiencias de la pared y logran compensar
retos que puedan afectar su integridad estructural.

Tigmomorfogénesis puede no sbélo presentarse en respuesta a estreses mecanicos externos
que resultan en tensidon. El crecimiento progresivo de la planta es suficiente para provocar
cambios tigmomorfogenéticos, tal vez incrementando tensidon en algunos tejidos en res-
puesta al aumento de peso. Por ejemplo, un incremento en la producciéon de xilema ocurre
en Arabidopsis en respuesta a un aumento de peso asociado con un aumento en altura;
aumento en la diferenciacion de cambium puede mimetizarse afiadiendo peso a inflorescen-
cias inmaduras (Ko et al., 2002). Tal como el desarrollo de hueso y masa muscular aumen-
ta en correlacion a la cantidad de fuerza experimentada (Goldspink, 1999), tension tisular
en plantas puede inducir crecimiento y diferenciacion que contribuye al re-enforzamiento
de la integridad estructural. Re-enforzamientos similares ocurren en los puntos de ramifica-
cion de los tallos. De esta manera, las plantas se adaptan a cambios ambientales y morfo-
genéticos que les permite mantener su continuo crecimiento ain en ambientes con mucho
viento o ricos en estreses.

Coémo la perturbaciéon mecanica causada por tension es percibida a nivel celular es aun un
misterio, aunque han sido propuestos dos modelos de mecano-percepciéon a nivel de la
membrana plasmatica y/o pared celular. Como en células animales o bacterias, la membra-
na plasmatica tienen canales activados por tension que pueden ser responsables de dispa-
rar cambios en el flujo idnico en respuesta a perturbaciones mecanicas en la membrana
(Ding y Pickard, 1993).

Una posibilidad alternativa es que proteinas que enlazan la matriz extracelular con la mem-
brana plasmética y/o citoesqueleto pueden actuar como mecano-receptores de manera si-
milar a como funcionan las integrinas en células animales (Ingber, 1998; Jaffe et al.,
2002). Es también posible que actividades de canales y proteinas transmembranales ancla-
das colaboran en la percepcion de tensiones mecanicas a nivel celular disparando fluctua-
ciones ib6nicas como segundos mensajeros, como se propone en células animales
(Mobasheri et al., 2002).

Papel de las hormonas y sefalizacion en tigmomorfogénesis

Un namero de componentes de sefalizacion inter e intracelular, incluyendo hormonas y po-
tenciales segundos mensajeros, han sido implicados en las respuestas inducidas por tacto
en la morfogénesis vegetal. Sin embargo, la sefial primaria que controla por completo las
mecano-respuestas, si tal sefial existe, no ha sido identificada.

El calcio (Ca**) intracelular ha sido desde hace mucho implicado como un importante se-
gundo mensajero en la sefializacion mecano-sensitiva tanto en plantas como en animales.
Aumentos muy rapidos de Ca®* intracelular se detectan en células y tejidos perturbados
mecanicamente (Batiza et al., 1996; Calaghan y White, 1999). Plantas transgénicas expre-
sando el gene de acuaporina de la anémona Aequoria, una proteina luminiscente depen-
diente de Ca®*, ha probado ser una herramienta (til para monitorear fluctuaciones de Ca®*
en respuesta a diferentes estimulos (Knight, 2000). En particular, plantas transgénicas con
acuaporina han mostrado un aumento rapido de Ca®" intracelular en respuesta a estimulos
por tacto o por viento (Knight et al., 1991). El hecho que estimulos mecanicos provocan
estiramiento de las membranas de organelos y también evocan liberacién de Ca®*" de orga-
nelos en extractos citoplasmicos de Nitella flexili, sugiere que las perturbaciones mecani-
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cas pueden ser directamente percibidas por compartimientos membranales sub-celulares
(Kikuyama y Tazawa, 2001).

Especies reactivas de oxigeno (ROS) son sefiales importantes en la respuesta a estimulos y
en la morfogénesis vegetal (Mori y Schroeder, 2004). Las ROS han sido detectadas inme-
diatamente después de una perturbaciéon mecanica (Yahraus et al., 1995). Cambios coinci-
dentes de ROS y Ca?* en varios comportamientos de plantas y la evidencia que la regula-
cién por ROS de los canales de Ca®" sugiere que estas dos sefiales subcelulares pueden ser
generadas interdependientemente y estar al mismo tiempo ligadas (Mori y Schoreder,
2004).

Por varios afios, se ha propuesto que el etileno regula algunos aspectos de tigmomorfogé-
nesis. Aplicacion exégena de etileno puede resultar en cambios morfolégicos y fisiolégicos
que semejan aspectos de la tigmomorfogénesis. Plantas estimuladas mecanicamente pro-
ducen etileno (Takahashi y Jaffe, 1984). Estudios con mutantes e inhibidores, sin embargo,
han sugerido que aunque el etileno puede tener participar en procesos de tigmomorfogéne-
sis, como la expansion radial, la producciéon y/o respuesta a etileno no se requieren para la
reduccion en elongacién inducida por la perturbacién mecanica (Biro y Jaffe, 1984). Estos
resultados y estudios similares con enrollamiento de zarcillos son consistentes con la idea
de que la produccién de etileno puede ser una de las respuestas a perturbaciones mecani-
cas, pero que probablemente no sea la molécula sefializadora primaria que controla todas
las respuestas al tacto.

GRAVITROPISMO

La gravedad es una sefial ambiental Unica ya que esta presente continuamente, es unidi-
reccional y tiene esencialmente una intensidad constante. Las plantas han desarrollado me-
canismos que utilizan a este indicador constante de su ambiente para guiar su direccion de
crecimiento y proveer acceso Optimo a recursos esenciales. Este tropismo asegura que las
raices crezcan hacia abajo en el suelo donde pueden tomar agua y minerales
(gravitropismo positivo), mientras que los tallos crecen hacia arriba en el aire, donde pue-
den fotosintetizar, reproducirse y dispersar sus semillas (gravitropismo negativo) (Perrin et
al., 2005) (Fig. 9). También el gravitropismo permite a las plantas cultivadas desvanecidas
por el viento o tormentas a enderezarse para ser recolectadas evitando asi podrirse por la
humedad de suelo. Para responder a este tropismo, la planta tiene que sentir su orienta-
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Fig. 9. Plantula de Arabidopsis crecida en posicion vertical graviestimulada (colocandola en posicién
horizontal). En 3.5 horas, la raiz inicia su curvatura siguiendo el vector de gravedad (gravitropismo
positivo) y la parte aérea tiende a curvarse en contra del mismo estimulo (gravitropimo negativo). La
direccion del vector de gravedad (g) se muestra con la fecha negra.
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cién en el campo gravitatorio. Percepcidon de un cambio en la orientacidon del érgano (gravi-
estimulacién) por las células perceptoras de la gravedad (estatocitos) resulta en la forma-
cion de una sefial bioquimica que se transmite al sitio del érgano donde se desarrolla la
curvatura. Darwin postulé que durante la gravi-estimulaciéon habia “algo” que se movia de
la punta a la zona de la raiz que le permitia desarrollar una curvatura (Darwin 1880). En la
primera parte del siglo XX, Cholodny (1927) y Went y Thimann (1937) independientemente
propusieron que debido a la redistribucién de una sustancia promotora del crecimiento en
un so6lo lado de la raiz o tallo se producia la respuesta gravitrépica. Ellos llamaron a esta
sustancia “auxina” que es el griego de “aumentar”, un nombre apropiado debido a sus pro-
piedades promotoras de la elongaciéon celular. La auxina se purific6 muchos afios después
pero lleg6 a ser la primera sustancia vegetal llamada “hormona”. De ahi que la sefalizacién
disparada por la gravedad controla aspectos especificos del transporte de auxinas y de
hecho mutaciones en los transportadores de auxina afectan al gravitropismo en tallos o en
raices (Boonsirichai et al., 2002).

La hipotesis de los estatolitos-almidén postula que la percepcion de la gravedad en plantas
es mediada por la sedimentacion o presion/tension ejercida por los plastidos llenos de almi-
don (estatolitos) dentro de las células de la columela de la cofia en raices y dentro de la
capa de almidén de la endodermis en tallos (Blancaflor y Masson, 2003). Este modelo esta
apoyado por la observacion de que la deplecién genética o fisioldgica de almidén en ambas
células resulta en un gravitropismo alterado. Se desconoce cémo sienten la sedimentacion
de amiloplastos los estatocitos de la raiz o la endodermis del tallo. Es posible que los esta-
tolitos al sedimentar contacten receptores embebidos en las membranas de la célula y con-
secuentemente disparen la sefializacién de la gravedad dentro de la célula (Braun, 2002).
Sin embargo, el modelo de interacciéon receptor-estatolito es inconsistente con las observa-
ciones que sugieren que la sedimentacion de amiloplastos per se parecen no ser necesarios
para la percepcion de la gravedad. Por ejemplo, mutantes deficientes en almidén aun
muestran respuesta gravitropica en la raiz, aunque disminuida (Caspar y Pickard, 1989).
También, es posible disparar la sefializacién de la respuesta gravitropica al someter a plan-
tulas a estimulos gravitrépicos muy cortos y consecutivos que son insuficientes en promo-
ver la sedimentacion de amiloplastos (Perbal, et al., 2002). De ahi que hasta la fecha, no
existe un buen candidato para un receptor de la fuerza de la gravedad ejercida por los ami-
loplastos en estructuras intracelulares. Sin embargo, no se puede excluir la posibilidad que
varias vias actlen en concierto para percibir la gravedad en raices (Barlow, 1995; LaMotte
y Pickard, 2004). Ademas, evidencia de mas de un siglo apoya la existencia de un mecanis-
mo secundario de percepcién de la gravedad en raices, particularmente en la zona distal de
elongacién, con una capacidad de percepcion de aproximadamente 20% (LaMotte y Pic-
kard, 2004). Es posible que este sistema provee la redundancia necesaria al sistema princi-
pal regulando la actividad de los transportadores de auxina a lo largo de la zona distal de
elongacion de la raiz.

La mayoria de los mecanismos de la percepcidon de gravedad postulan la activacion de ca-
nales de iones mecano-sensibles como primer paso en la transduccion de la sefal gravitro-
pica. Sin embargo, la identidad molecular de estos canales continda siendo un misterio. Re-
cientemente, anotaciones en el genoma de Arabidopsis revela la existencia de diez protei-
nas que comparten dominios funcionales con los canales mecano-sensibles de bacterias.
Algunos de estos genes se expresan altamente en la punta de la raiz y uno de ellos es re-
gulado por la graviestimulacion (Kimbrough et al., 2004).

Varios iones han sido postulados como participantes importantes en la transduccion de se-
fiales durante el gravitropismo. Por ejemplo, experimentos que miden cambios en el pH
citosdlicos y apoplasticos documentan una alcalinizacién dramatica del citoplasma de los
estatocitos acompafiada de una acidificacion del apoplasto segundos después de la gravies-
timulacién. Pero, se desconoce como los cambios de pH citosdlicos transducen las sefiales
de la gravedad en los estatocitos. Los protones difunden facilmente en el citoplasma, por lo
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que esta alcalinizacién podria tener un papel regulador global en la célula, en vez de regu-
lar cambios especificos en la célula o una polarizacién lateral. El Ca** también ha sido pos-
tulado como un segundo mensajero en la transduccion de la sefial de la gravedad. Desafor-
tunadamente, la mayoria de los experimentos que tratan de detectar cambios transitorios
de Ca”* citosodlico durante la graviestimulaciéon han fallado (Legue et al., 1997).

Dos proteinas con dominio J, ARG1 y ARL2, también contribuyen a la transduccion de la
sefial de la gravedad en los estatocitos (Boonsirichai et al., 2003). ARG1 es una proteina de
membrana asociada con varios componentes del trafico vesicular. Su expresion en estatoci-
tos de raices e hipocotilo es necesaria para que estos drganos den una respuesta gravitro-
pica. La funcién de estas proteinas parece ser la modulacién del trafico o de la actividad de
proteinas de membrana que median el transporte lateral de auxina en la cofia.

Analisis de los cambios inducidos por la gravedad en el transcriptoma de raices de Arabi-
dopsis ha revelado nuevos transductores de esta sefial. Uno de los cinco primeros genes
que responden a la gravedad codifica una isoforma de la S-adenosil-L-metionina: carboxil
metil transferasa, una enzima que transfiere grupos metilos a partir de S-adenosil-L-
metionina (AdoMet) a una molécula aceptora desconocida (Kimbrough et al., 2004). Ado-
Met provee sustratos para la biosintesis de etileno, poliaminas, y dona grupos metilo a re-
acciones metabdlicas en sustratos tan diversos como auxinas, citocininas, jasmonato, acido
salicilico, pectinas, ligninas, etc. Por lo que el ciclo de AdoMet y sus compuestos derivados
podrian controlar la transduccion de la sefial de la gravedad en raices.

Recientemente, se observd una acumulacién diferencial de citocininas en raices graviesti-
muladas, presentando una activacion elevada en células laterales de la cofia inferiores
(Aloni et al., 2004). Esta respuesta precede la activacion asimétrica inducida por la grave-
dad de un reportero de nivel de auxinas, e inclusive la aplicacion de citocininas exdégena en
un lado de raices verticales promueve curvatura en la direccion de la aplicacion de la hor-
mona (Aloni et al., 2004). De ahi que, un gradiente lateral de citocininas parece generarse
en la cofia después de la graviestimulaciéon y se transmite a la raiz donde podria contribuir
en la fase de la curvatura inicial.

En conclusion, todos los avances genéticos y de analisis gendmicos del gravitropismo su-
gieren vias multiples de modulacion de la transducciéon de la sefial de gravedad en la raiz e
hipocotilo. Por lo que, experimentos futuros tendran que enfocarse a la identificacion de
redes reguladoras que conecten vias paralelas y a entender los mecanismos que integran a
estas redes con otras respuestas tropicas.

Sin embargo, durante el curso de desarrollo de una planta, varios drganos pueden alterar
su angulo de crecimiento con respecto al vector de la gravedad al percibir cambios en su
micro-ambiente y por lo tanto responder tropicamente a, humedad (hidrotropismo), luz
(fototropismo), distribucién de nutrientes (quimiotropismo), obstaculos (tigmotropismo),
etc. A continuacién discutiremos los avances en los otros dos tropismos mejor caracteriza-
dos, fototropismo (respuesta a luz direccional) e hidrotropismo (respuesta a disponibilidad
de agua).

FOTOTROPISMO

Fototropismo es la curvatura direccional de érganos de la planta en respuesta a condiciones
desiguales de luz y es generalmente considerado un mecanismo adaptativo importante du-
rante el establecimiento de la plantula ya que optimiza la fotosintesis. Mientras la plantula
crezca en la oscuridad, el gravitropismo es la respuesta dominante que guia la orientaciéon
de su crecimiento. Después de que la plantula se expone a la luz, numerosos cambios foto-
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morfogenéticos ocurren mientras la plantula sufre la transicién de crecimiento heterdétrofo a
autétrofo. Una vez que el tallo y la raiz primaria estan apropiadamente orientadas, los 6r-
ganos secundarios, como las ramas laterales, comienzan a crecer, la luz y la gravedad con-
tindan interactuando para controlar la direccién del crecimiento de las diferentes partes de
la planta. Para que una planta logre la maxima intercepcion de luz e intercambio gaseoso
para la fotosintesis, los 6rganos laterales crecen del tallo primario a varios angulos. Los an-
gulos de crecimiento de los diferentes 6érganos es controlado tanto por el vector de la gra-
vedad como por la modulacion de la luz. Finalmente, en plantas maduras, los movimientos
guiados por la disponibilidad de luz desigual estan generalmente restringidos a cambios en
la orientacion de hojas.

Numerosos estudios fotofisioldgicos indican que la percepciéon de gradientes de luz en tallos
es mediado por una clase de fotorreceptores a luz azul y a rojo/rojo lejano, conocidos como
fototropinas y fitocromos respectivamente.

Varias mutaciones han sido identificadas que afectan al fototropismo en Arabidopsis
(Esmon et al., 2005). Aunque los sistemas de percepcion son distintos para el fototropismo
y gravitropismo, el sistema de sefializacion rio abajo comparte un gran niumero de caracte-
risticas. En particular, en ambas respuestas se genera crecimiento diferencial por la redis-
tribucion lateral de auxinas (Went y Thimann, 1937). Esto ultimo est4 apoyado por la iden-
tificacion de mutaciones que inhiben ambas respuestas (Liscum y Briggs, 1996).

HIDROTROPISMO

La sobrevivencia de las plantas terrestres depende la capacidad de las raices para obtener
agua y nutrientes del suelo. El crecimiento direccional de las raices en relaciéon a la disponi-
bilidad de agua se conoce como hidrotropismo y comienza en la cofia con la percepcion del
gradiente de humedad. AUn cuando la carencia de agua es uno de los factores mas impor-
tantes que afectan a la agricultura, existen muy pocos estudios sobre este tropismo en
comparacion con gravitropismo o fototropismo. Por ejemplo, el aislamiento de mutantes sin
respuesta hidrotrépica fue reportado 19 afios después de las primeras mutantes agravitro-
picas (Eapen et al., 2005). Consecuentemente, no es sorprendente que aln no sepamos
como y en qué células de la cofia se perciben los gradientes de humedad. El analisis del
hidrotropismo siempre ha sido dificil de realizar porque la respuesta de la raiz a la gravedad
interactda fuertemente con la respuesta hidrotrépica. De ahi que, varios métodos, tales co-
mo el uso de mutantes agravitropicas, microgravedad en el espacio, y clinorotaciéon hayan
sido utilizados para diferenciar entre ambas respuestas trépicas. El uso de la mutante de
chicharo ageotropum en estudios de hidrotropismo fue significativo ya que se observé que
sus raices agravitropicas respondian al hidrotropismo, indicando la independencia de las
vias de percepcion y sefializacion para ambos (Jaffe et al., 1985).

Comparado con el gravitropismo, el hidrotropismo no ha sido popular en estudios genéticos
por la dificultad de establecer un sistema de escrutinio a gran escala que provea una apro-
piada interaccion estimulo-respuesta. De ahi que la implementacion de un sistema de es-
crutinio para el aislamiento de mutantes con respuestas aberrantes a gradientes de poten-
cial de agua es significativo (Eapen et al., 2003). Este sistema de tamizado estd compuesto
de una caja Petri cuadrada con un medio sélido nutritivo normal en la parte superior
(donde se colocan las semillas de Arabidopsis), y un medio sélido de estrés hidrico en la
parte inferior (Fig. 10). Las raices silvestres de Arabidopsis crecen hacia abajo y después
de 5-6 dias muestran curvatura en respuesta del estimulo hidrotrépico en el medio normal,
evitando asi el sustrato con bajo potencial de agua del medio estresante. Mutantes putati-
vas fueron seleccionadas de acuerdo a su inhabilidad de desarrollar una curvatura hidrotré-
pica positiva y de mantener crecimiento continuo en las condiciones severas de déficit de
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Fig. 10. Seleccién de mutantes hidrotrépicas de Arabidopsis. Sistema de tamizado formado por un
medio normal (nm) en la parte superior y un medio s6lido de estrés hidrico en la parte inferior (meh).
Las raices silvestres de Arabidopsis (wt) crecen hacia abajo y muestran curvatura en respuesta del
estimulo hidrotrépico en el medio normal, evitando el sustrato con bajo potencial hidrico del medio
estresante. Mutantes putativas (nhrl) fueron seleccionadas de acuerdo a su inhabilidad de desarrollar
una curvatura hidrotropica positiva y de mantener crecimiento continuo en las condiciones severas de
déficit de agua del medio estresante (*). La flecha negra indica la direccion del vector de la gravedad
(9); la barra blanca-negra indica el gradiente de humedad; barra negra representa la ausencia de
gradiente de humedad.
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Fig. 11. La percepcion de la gravedad ocurre en las células columela, que contienen amiloplastos, los
cuales sedimentan siguiendo a la gravedad y son responsables de su percepcién. Una vez que el esti-
mulo se percibe, una sefial asimétrica se origina en las células de la columela, que produce un movi-
miento lateral de auxinas. La percepcion de gradientes de humedad puede ocurrir en cualquier célula
de la cofia (probablemente en las células de la cofia lateral), y dispara la degradacién de amiloplastos
en las células columela. Se desconoce la cadena de eventos que continGan, pero podrian incluir a un
transporte lateral de auxinas, que orientarian a la raiz en la direcciéon del gradiente de humedad. La
flecha negra indica la direccion del vector de la gravedad (g); la barra blanca-negra indica el gradien-
te de humedad; barra negra representa la ausencia de gradiente de humedad; vy, las flechas dentro
de las raices denotan la direccion del transporte de auxinas. El grosor de estas flechas correlaciona
con los niveles de auxinas transportados. La flecha dentro de la célula indica un incremento en la con-
centracién de Ca®" y el pH de la misma.

agua del medio estresante. Esto dltimo es importante para distinguir mutantes no hidrotré-
picas de mutantes resistentes a sequia. Se encontraron dos mutantes a las que se les llamé
nhr 1 y nhr2 (no hydrotropic response). Raices de nhrl mostraron una respuesta gravitro-
pica positiva mas rapida que la observada en raices silvestres. Por lo que la ausencia de la
respuesta hidrotrdpica en raices de nhrl parece aumentar su respuesta gravitropica positi-
va. Ademas, raices de nhrl contienen amiloplastos muy grandes en los estatocitos, que
probablemente también aceleran su percepcion y respuesta a la gravedad. nhrl es un mu-
tante que incrementa la sensibilidad al crecimiento en presencia de acido abscisico (ABA),
un hormona implicada en la respuesta a sequia.
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Se sabe relativamente poco acerca de los mecanismos moleculares que utiliza la cofia para
integrar gradientes de agua, gravedad, obstaculos y varios estimulos mas para generar s6-
lo la respuesta apropiada. La habilidad de la cofia de percibir gradientes de humedad pare-
ce generar una sefal dominante que debilita la percepciéon y respuesta a la gravedad. Se
ha observado que la respuesta reducida a la gravedad en raices hidroestimuladas de Arabi-
dopsis y rabano se debe en parte a la degradacion simultanea de amiloplastos en sus esta-
tocitos (Takahashi et al., 2003). Raices estimuladas por tacto retardan la tasa de sedimen-
tacion de los amiloplastos, reduciendo también la respuesta gravitréopica (Massa y Gilroy,
2003). Sin embargo, la respuesta hidrotrépica ejerce un efecto mas dramatico que el tig-
motropismo quizas por la importancia del agua para la sobrevivencia de las plantas (Fig.
11). Estos mecanismos indican que los estatocitos parecen haber adquirido durante su evo-
lucion diferentes tipos de receptores para percibir una gran variedad de estimulos que ade-
mas sean capaces de integrar cuantitativamente las diferentes sefales e iniciar la respues-
ta tropica adecuada (Eapen et al., 2005). Los estatocitos consecuentemente podrian utilizar
elementos comunes de sefializacién localizados rio abajo (redistribucién de auxina, cambios
en el pH, Ca**, etc.) en todos los sistemas perceptores y asi sincronizar la respuesta. Sin
embargo, alun se desconoce el lugar y mecanismo de percepcion de agua por lo que estu-
dios futuros tendran que responder a esta pregunta.

CIRCUMNUTACION

La circumnutacién es un patrén universal, circular e innato de crecimiento de todos los 6r-
ganos de la planta que no esta disparado por un estimulo. Darwin (1880) estudi6é este mo-
vimiento a detalle y demostré que todos los 6rganos en crecimiento estan continuamente
circumnutando.

Este movimiento es de gran utilidad para la raiz y el hipocotilo o epicotilo cuando emergen
de la semilla para abrirse paso en el suelo. Darwin (1880) postulé que un incremento en
turgencia de las células junto con la extensibilidad de sus paredes celulares provocan a este
movimiento, cuyo mecanismo aun después de mas de un siglo sigue sin entenderse.

MADERA DE REACCION

La transicion de madera juvenil (formada durante los primeros 10 o 20 afios de vida de un
arbol) a madera adulta es una transformacioén tipica que ocurre durante el ciclo de vida de
un arbol a lo largo del cual ocurren otras modificaciones. Los arboles controlan la forma de
sus tallos a través de la generaciéon de estreses de crecimiento durante el proceso de for-
macion de madera. En situaciones en que se requiere un control en la orientacién, la mayo-
ria de las plantas lefiosas tienen la capacidad secundaria de reorientar sus ejes, por ejem-
plo modificando sus células y formando tejidos de reaccidon, generalmente xilema secunda-
rio excéntrico. Experimentos con Gnetum gnemon, una gimnosperma con arquitectura dife-
renciada en ejes ortotropico y plagiotropico, demuestran la presencia de tejidos de reaccion
extra-xilema que difieren entre coniferas y plantas con flores (Tomlinson, 2003)

La madera de reaccién es madera con caracteristicas anatdomicas y fisicas distintivas, for-
mada principalmente en los tallos inclinados y en ramas que tienden a recuperar su posi-
cibn cuando ésta ha sido modificada o para prevenir que los tallos y ramas se doblen y
fracturen debido a su mismo peso, recuperando su estabilidad estructural. La aparicién de
madera de reaccion, es entonces, una forma de respuesta a la orientacion no-vertical del
tallo causada por vientos constantes, nevadas, pendientes, gravedad, etc.
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En los tallos y las ramas que parecen estar en equilibrio en un plano vertical no se forma
madera de reaccidon, pero si pierden esta posicion, la madera de reaccién actia mecanica-
mente, por contraccion, para doblar hacia arriba el tallo inclinado. Los arboles que crecen y
se desarrollan en los bosques generalmente forman madera normal. Su necesidad por des-
arrollar madera de reaccion es minima debido a que generalmente estan rodeados de otros
arboles que les ayudan a sostenerse. Sin embargo, cuando uno de los arboles cercanos es
removido, los que quedan tienden a doblarse pues no tienen la suficiente fuerza para so-
portar su propio peso ya que cuentan con poca madera de reaccion.

El primer estimulo para la formacién de madera de reaccidon parece ser la gravedad misma:
cuando la madera de reaccién es inducida por graviestimulacion, desarrolla células del xile-
ma en todos los estados de diferenciacion para responder a este estimulo y si la induccion
no se mantienen a lo largo de todo el proceso de diferenciacion, las células regresan a su
patréon normal de diferenciacién. Entonces, la distribucién de sustancias involucradas en la
transduccion de sefiales de induccion deben actuar en todas las células del xilema de las
filas radiales y la induccién debe ser mantenida en éstas células mientras la madera de re-
accion es formada. Un estimulo puede propiciar una distribucion asimétrica de reguladores
de crecimiento alrededor de la circunferencia del brote que se transportan a través de los
rayos. Se ha sugerido que la distribucion de giberelinas y citocininas estimula el crecimien-
to excéntrico y que la distribucién de auxina provoca la formacion de madera de reacciéon
proponiendo que cuando se dobla una rama, se produce una acumulacién de esta uUltima
hormona que al llegar al cambium vascular, inicia la formacién de madera de reacciéon. Di-
versos experimentos de aplicaciones de IAA o inhibidores del transporte de 1AA habian su-
gerido que la madera de reaccion es formada por redistribucion de IAA alrededor del tallo,
asi, la madera de tension se formaria en la region deficiente de IAA, mientras que la made-
ra de reaccion apareceria por el incremento de auxinas. Sin embargo, Hellgren et al., 2004,
analizan la distribucion endégena de IAA en la regién del cambium tanto en alamos como
en pinos y demuestran que la formacion de madera de reacciéon y el crecimiento diferencial
de la madera de tension es estimulado sin aumento de IAA, fendmeno contrario a lo que
ocurre en la respuesta gravitropica de las raices, en que la distribucion de IAA parece ser
necesaria (Hellgren et al., 2004).

La distribucién e interaccion con otras fitohormonas también parecen estar provocando este
tipo de respuesta, por ejemplo, el etileno (Plomion et al., 2001). Entonces la aparicion de
madera de reacciéon en el tallo del arbol es esencialmente dependiente de varios factores de
crecimiento, principalmente los que produce la planta en respuesta a estimulos externos.
Sin embargo la naturaleza de la reaccién difiere de acuerdo al fenotipo, que resulta en una
gran variedad de tipos de madera de reaccién. Por lo tanto, la identificacion de factores ge-
néticos involucrados en la biogénesis es necesaria para entender la formacion y regulacion
de la madera de reaccion. Pero, la mayoria de estudios para identificar madera de reacciéon
se basan en caracteristicas anatomicas y a partir de ello se ha propuesto la existencia de
dos tipos de madera de reaccidon: la madera de compresion (MC) y la madera de tension
(MT).

En angiospermas, como alamos y abedules, la madera de reaccidon se produce en la parte
superior del tronco inclinado y se conoce como MT. La MT, generalmente se identifica por
sus fibras con Sy especial o una capa gelatinosa en pared celular. Estas fibras gelatinosas
tienen bajo contenido de lignina y presentan diminutos y escasos vasos, pero un gran con-
tenido de celulosa, mayor que el de la madera normal, que le permite resistir ser doblada
hacia abajo. Estas fibras gelatinosas son las encargadas de contraer y tensar el tallo hacia
arriba (“lo jalan™). Pero son estas mismas fibras las que dan resistencia a cortes y hacen
que la madera de tension sea fragil y quebradiza. Para distinguir la MT es necesario hacer
cortes microscopicos, principalmente en aquellas especies en que no forman fibras gelati-
nosas, por ejemplo, Tilia. La MT es mas dificil de apreciar porque los cambios ocurren en
las paredes celulares. En éstas Ultimas, la capa gelatinosa sélo puede ser vista con una tin-



v150806 CASSAB & SANCHEZ 21

cién adecuada y bajo el microscopio.

En gimnospermas, como en el pino, la madera de reacciéon se llama MC y se produce en el
lado inferior del tallo o un tronco inclinado. El estiramiento diferencial de la madera de
compresion respecto a la madera normal, permite que el tallo se levante (“lo empuja” hacia
arriba). Este tipo de madera de reaccidon contiene espacios intercelulares, menor cantidad
de celulosa que la madera normal y estad altamente lignificada con subunidades p-
hidroxifenil, lo que causa un estiramiento menor en la parte superior del tallo, provocando
un crecimiento diferencial. Comparando con la madera normal, en la madera de reaccion
generalmente las traqueidas y las fibras son las células con mas diferencias. En un corte
transversal de MC, se observan traqueidas redondas, una capa S, relativamente delgada en
la pared celular y los altos contenidos de lignina se observan en la pared celular secunda-
ria. La MC es muy comun en las coniferas y a simple vista, se observa en disecciones trans-
versales como bandas mas oscuras en la madera asociadas con resina (Fig. 12).

A pesar de que la MC raramente se encuentra en tallos verticales de gimnospermas, la MT
si puede ser encontrada en tallos verticales de algunas angiospermas. En Abies, infestacio-
nes con afidos puede inducir MC en tallos verticales y la MC puede formarse alrededor de
ramas de especies de alto crecimiento como pinos.

La madera de reaccidn no es comun en la madera de las raices. Cuando esta presente en
raices, la MT esta distribuida alrededor de la circunferencia de éstas. Hay algunos ejemplos
de formacion de MT en las raices: raices aéreas verticales de Ficus forman MT alrededor de
la circunferencia durante un corto periodo de tiempo justo después de que las raices alcan-
zan el suelo y comienzan a formar ramas profundas. La MC puede encontrarse en algunas

madera de tension

madera de compresion

Fig. 12. La formacion de madera de reaccion A) en respuesta a estimulos ambientales, como el vien-
to. B) Los robles forman un tipo de madera de reacciéon llamada madera de tension en el lado supe-
rior de la rama. C) Las coniferas como el pino, forman un tipo de madera de reaccién llamada madera
de compresion en las superficies inferiores de ramas horizontales.
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raices de gimnospermas, en algunas especies s6lo aparece en raices que han estado ex-
puestas a la luz y se forma en la superficie inferior.

La madera de reaccion es importante porque ayuda a establecer la arquitectura de los ar-
boles, reorienta los tallos y maximiza la intercepciéon de luz, pero no es muy util para usar-
se en trabajos de carpinteria puesto que cuando se seca tiende a encogerse repentinamen-
te, reaccionando de manera irregular ante los cambios de humedad de las estaciones del
ano. Cuando se trabaja con madera, es necesario considerar que la madera de reaccién po-
see diferente resistencia que la madera normal. La madera de reaccién tiene un gran enco-
gimiento longitudinal, lo que ocasiona que los tablones se pandeen o se comben bajo cual-
quier cambio de humedad.

La madera de reaccion es mas densa que la madera normal, con una gravedad especifica
de 30 a 40% mayor en la de compresion y de 5 a 10% en la de tensién. En la madera de
reaccion las contracciones (o encogimientos) longitudinales se aumentan, diez veces en la
MC y cinco veces en la MT. La madera de compresion es de color mas oscuro que la made-
ra que la rodea y suele presentarse en veteados longitudinales. La madera de tensién tien-
den a ser mas palida o mas oscura que la madera normal y se reconoce por tener demasia-
das contracciones longitudinales y por lo tanto mas crespa y aspera al trabajarla.

RESUMEN DEL CAPITULO

Las plantas tienen comportamientos exploratorios para sobrevivir al optimizar la bdsqueda
de agua y recursos alimenticios garantizando su reproduccién, crecimiento y desarrollo
principalmente en respuesta a sefiales ambientales extendiendo asi sus limites hacia me-
dios favorables.

Los movimientos de las plantas varian tanto en tiempo como en duracién y las respuestas
se diferencian también por la influencia del vector del estimulo en la direccion del movi-
miento.

Los movimientos nasticos ocurren en direccion independiente del estimulo. Algunos ejem-
plos de movimientos son las respuestas rapidas al tacto, conocidas como respuestas tigmo-
tropicas o tigmonasticas, que inician con sefiales eléctricas que al ser traducidas a sefiales
quimicas que provocan movimientos de iones que a su vez pueden provocar cambios de
turgor que resultan en un movimiento. Estas respuestas se observan, por ejemplo en plan-
tas carnivoras o enrollamiento de zarcillos, en los que se observa crecimiento diferencial.
Otros ejemplos son la nictinastia que se define como una respuesta a ritmos de luz y oscu-
ridad y la hidronastia que se observa principalmente en hojas como respuesta a un estrés
hidrico.

Por el contrario, las respuestas tropicas son mediadas por la direccion o el lugar del estimu-
lo. Dentro de algunos tropismos podemos mencionar:

Tigmotropismo: es un movimiento en respuesta al tacto o tigmoestimulo, comdn por ejem-
plo en enredaderas.

Gravitropismo: crecimiento en respuesta a la gravedad, resultado de una acumulacion dife-
rencial de auxinas en un lado de raices o tallos.

Fototropismo: crecimiento resultante de un estimulo unidireccional de luz. Puede ser debido
a la acumulacién diferencial de auxinas o produccién de inhibidores en el lado iluminado
que provoca elongacién celular y curvatura.
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Hidrotropismo: crecimiento direccional en relacion a la disponibilidad de agua.

La tigmomorfogénesis resulta en un notorio crecimiento radial en plantas, debido a pertur-
baciones mecanicas del medio como vientos, granizos, nevadas, etc. Estas respuestas invo-
lucran sefales eléctricas y cambios en niveles de hormonas e interaccién entre ellas, princi-
palmente auxinas y etileno. Un ejemplo de esta respuesta se observa en los arboles situa-
dos en la periferia de los bosques que presentan un crecimiento adaptativo, generalmente
son menos altos y con troncos mas anchos, lo que les permite ser mas estables.

Cuando los arboles son desviados de su eje vertical de crecimiento, otra manera de contra-
rrestar esta perturbacién, es mediante la formacién de madera de reaccion. En coniferas
esta tipo de madera se llama de compresién y en angiospermas se conoce como madera de
tension. La aparicion de madera de reaccidon es una forma de respuesta a la orientacion no-
vertical del tallo causada por vientos constantes, nevadas, pendientes, gravedad, etc.

Preguntas y Problemas

1. ¢Cual es la diferencia entre un movimiento nastico y un movimiento trépico?

2. ¢Como se orienta una semilla cuando es plantada en el suelo? (Qué estimulo percibe
durante su crecimiento?

3. Discuta la importancia biolégica para las plantas de: fototropismo, tigmotropismo,

gravitropsimo, hidrotropismo y los movimientos nasticos.

4. ¢Qué le pasa a la IAA en un tallo orientado horizontalmente que es iluminado por el
lado inferior?

5. ¢Qué experimento propondrias para separar una respuesta hidrotrépica de una gravi-
trépica durante el crecimiento de la raiz de una planta?

6. Las sefales eléctricas son importantes en las plantas para su crecimiento y desarrollo,
incluyendo diferenciacion celular, desarrollo embrionario, crecimiento del tubo polini-
co, resistencia a patégenos, etc. ;Podemos encontrar estas misma sefiales en anima-
les? (Existen diferencias entre ellas?

7. Compara el movimiento de los pulvinus con la apertura y cierre de estomas. ¢Qué di-
ferencias encuentras?

8. ¢Podemos hablar de circunmutaciéon en animales? ;Porqué?

9. A través de la observacion de la forma y distribucién de la vegetacion en una zona
¢es posible establecer las condiciones ambientales y cambios climaticos que ocurren
frecuentemente?

10. ¢Pueden considerarse los anillos de crecimiento presentes en un arbol, como una for-
ma de madera de reaccion?
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