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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, las especies que aman
la sombra se alejan de la luz directa del sol o,
como la Mimosa pudica, se colapsan repentina
y dramaticamente al ser estimuladas mecani-
camente. Las raices navegan continuamente
en su entorno con el fin de encontrar agua y
nutrientes. También, las raices evitan horizon-
tes del suelo con microorganismos peligrosos
o con plantas competidoras. Ademas, en este
mundo hostil, las plantas presentan diversos
programas de desarrollo que les permiten so-
brevivir y reproducirse. Por ejemplo, en la selva
amazonica, la palma con zancos, también co-
nocida como palma caminadora, crece hasta 22
metros de altura y tiene un tronco que no toca
el suelo; cuando se aproximan competidores
o si perciben una grieta en el suelo, sus raices
adquieren una forma coénica que la sostienen
y le permiten “caminar” lentamente mediante
la produccion de nuevas raices adventicias en
el lado iluminado. Las raices en el lado oscuro
son abandonadas (Allen, 1977). La vid se enros-
ca alrededor de un soporte acumulando una
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Y sin embargo... se mueven

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, contrayendo sus raices para proteger-
se del frio. Por otro lado, un bambu toma tan-
ta agua que puede crecer hasta 40 cms. en un
solo dia, y el concreto de una banqueta puede
quebrarse por la germinacion de unas cuantas
semillas, ya que éstas pueden producir una pre-
sion de miles de kilos por m?. Asi que las plan-
tas, al igual que los animales, utilizan un com-
portamiento exploratorio para aumentar sus
oportunidades de sobrevivencia al optimizar la
busqueda de agua y recursos alimenticios, ga-
rantizando su reproduccion y paso de genes a
la siguiente generacion. Esto nos indica que las
plantas construyen una perspectiva tridimen-
sional de su ambiente y, en consecuencia, utili-
zan mecanismos evaluadores similares a los de
algunos animales.

Las escalas de los movimientos de las plantas
varian en diferentes ordenes de magnitud,
tanto en tiempo como en duracion, pero final-
mente estan basadas en la mecanica y en la hi-
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Figura 1.

Plantula de Arabidopsis crecida en posicion vertical gra-
viestimulada (colocandola en posicion 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 (gravitropismo ne-
gativo). La direccion del vector de gravedad (g) se muestra
con la flecha grande.
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draulica, es decir, en la mecanica del transporte
de agua a través de un tejido elastico. Del mo-
vimiento rotatorio y helicoidal de 6rganos en
crecimiento (conocido como circumnutacion),
a la apertura y cierre de los estomas, las plan-
tas se estan moviendo todo el tiempo, a veces
demasiado lento para ser percibido a simple
vista. Los movimientos rapidos, aunque raros,
son utilizados por varias plantas en funciones
esenciales, tales como la dispersion de semi-
llas (Hura crepitans) o del polen (orquideas del
género Catasetum, o en plantas disparadoras
como Stylidium, Cornus canadensis e Impatiens
sp.), o de defensa (Mimosa) y nutricion (plantas
carnivoras como Dioneae muscipula, la venus
atrapamoscas). Las respuestas rapidas 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 vector del estimulo en la
direccion del movimiento. Las respuestas tropi-
cas ocurren de una manera determinada por la
direccion o lugar del estimulo. Por el contrario,
las respuestas nasticas son movimientos, tales
como el doblamiento de las hojas de Mimosa
pudica, que ocurren en direccion completa-
mente independiente del estimulo.

Charles Darwin (Darwin, 1880) contemplé el
destino de las raices mientras viajaban en el
suelo enfrentando varios obstaculos, como
piedras en su camino. Observo que cuando las
raices son bloqueadas en su camino hacia aba-
jo por un obstaculo, tal y como una placa de
vidrio, las puntas de las raices se aplanaban, ad-
quirian una forma oblicua y se curvaban casi 90
grados para tomar una nueva direccion de cre-
cimiento sobre la superficie de vidrio. Darwin
suponia que el apice de la raiz era sensible a es-
timulos mecanicos y que el contacto resultaba
en la transmision de una senal que cambiaba
la direccion de crecimiento en la region proxi-
mal de la raiz. También experimento con raices
en cuya punta colocaba pedazos de papel lija
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para crear un estimulo mecanico. Observé que
la raiz perdia su comportamiento gravitropico,
ya que el estimulo resultaba en un movimiento
tigmotropico lejos del punto de contacto.

Recientemente se ha reportado un compor-
tamiento similar (el evitar obstaculos) en raices
de Arabidopsis. Cuando las raices de Arabidopsis
se enfrentan a una barrera de vidrio, el gravi-
tropismo se ve comprometido y ocurre en su
lugar el tigmotropismo. Las raices estimuladas
mecanicamente ignoran su propension a cre-
cer hacia el vector de la gravedad y, en su lugar,
crecen lejos del punto de contacto mecanico.
La interaccién de la gravedad con el estimulo
mecanico ocurre a nivel subcelular; el tacto re-
trasa unade las primeras respuestas a la grave-
dad, la caida de granulos de almidén en la parte
inferior de las células de la columela de la cofia
de la raiz.

Esta respuesta de evitar obstaculos ha sido
propuesta como un componente importante
delarespuestade ondulamientodelas raices de
Arabidopsis crecidas en placas con agar concen-
tradoy en posicién inclinada (Okada y Shimura,
1990). Bajo estas condiciones de crecimiento,
las raices forman un patrén de ondas sinus-
oidales como consecuencia de las direcciones
alternantes de expansion celular diferencial en
la zona de elongacion y el doblamiento de las
células de la punta. Mutantes defectuosas en
este patron tan elegante de crecimiento han
provisto evidencia de la importancia del trans-
porte polar de auxinas y la funcion de los mi-
crotubulos para un ondulamiento apropiado.

Especies reactivas de oxigeno (ROS por
sus siglas en inglés) son sefiales importantes
en la respuesta a estimulos y en la morfogé-
nesis vegetal. Las ROS han sido detectadas
inmediatamente después de una perturba-
cion mecanica. Cambios coincidentes de ROS
y Ca?* en varios comportamientos de plantas
y la evidencia de la regulacion por ROS de los
canales de Ca®* sugiere que estas dos sena-
les subcelulares pueden ser generadas inter-
dependientemente y estar al mismo tiempo
ligadas.
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La gravedad es una senal ambiental Unica, ya
que esta presente de manera continua, es uni-
direccional y tiene esencialmente una intensi-
dad constante. Las plantas han desarrollado
mecanismos que utilizan este indicador am-
biental para guiar su direccion de crecimientoy
tener acceso 6ptimo 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 pueden fotosintetizar, reproducirse y
dispersar sus semillas (gravitropismo negativo)
(figura 1). También el gravitropismo permite
que las plantas cultivadas desvanecidas por el
viento o por tormentas se enderecen evitando
asi descomponerse por la humedad de suelo.
Para responder a este tropismo, la planta tiene
que sentir su orientacion en el campo gravita-
torio. La percepcion de un cambio en la orien-
tacion del drgano (graviestimulacion) por las
células perceptoras de la gravedad (estatocitos)
da como resultado la formacion de una senal
bioguimica que se transmite al sitio del érgano
donde se desarrolla la curvatura. Darwin pos-
tuld que durante la graviestimulacion habia
“algo” que se movia de la punta a la zona de
la raiz que le permitia desarrollar una curvatu-
ra (Darwin, 1880). En la primera parte del siglo
XX, Cholodny (1927) y Went y Thimann (1937)
independientemente propusieron que debido
a la redistribucion de una sustancia promoto-
ra del crecimiento de un lado de la raiz o tallo
se producia la respuesta gravitropica. Llamaron
a esta sustancia “auxina” que es el griego de
“aumentar”. Un nombre apropiado, debido a
sus propiedades promotoras de la elongacion
celular. La auxina se purifico muchos anos des-
pués y llego a ser la primera sustancia vegetal
llamada “hormona”. De ahi que la sefializacion
disparada por la gravedad controla aspectos es-
pecificos del transporte de auxinas y, de hecho,
mutaciones en los transportadores de auxina
afectan al gravitropismo en tallos y en raices.
La hipotesis de los estatolitos-almidon pos-
tula que la percepcion de la gravedad en plan-
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tas es mediada por la sedimentacion o presion/
tension ejercida por los plastidos llenos de almi-
dén (estatolitos) dentro de las células de la colu-
mela de la cofia en raices y dentro de la capa de
almidon de la endodermis en tallos. Este mo-
delo esta apoyado por la observacion de que Ia
disminucion genética o fisiolégica de almidon
en ambas células resulta en un gravitropismo
alterado. Se desconoce como sienten la sedi-
mentacion de amiloplastos los estatolitos de la
raiz o la endodermis del tallo. Es posible que los
estatolitos al sedimentar contacten receptores
embebidos en las membranas de la célula y
consecuentemente disparen la sefializacion de
la gravedad dentro de la célula. Sin embargo, el
modelo de interaccion receptor-estatolito es
inconsistente con las observaciones que sugie-
ren que la sedimentacion de amiloplastos per
se parece no ser necesaria para la percepcion de
la gravedad. Por ejemplo, mutantes deficientes
en almidén aun muestran respuesta gravitro-
pica en la raiz, aunque disminuida. También es
posible disparar la sefalizacion de la respuesta
gravitropica al someter a plantulas a estimulos
gravitropicos muy cortos y consecutivos que
son insuficientes para promover la sedimenta-
cion de amiloplastos. 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 em-
bargo, no se puede excluir la posibilidad de que
varias vias actten en concierto para percibir la
gravedad en raices. Ademas, evidencia de mas
de un siglo apoya la existencia de un mecanis-
mo secundario de percepcion de la gravedad
en raices, particularmente en la zona distal de
elongacion, con una capacidad de percepcion
de aproximadamente 20%. Es posible que este
sistema provea la redundancia necesaria al sis-
tema principal, 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 per-
cepcion de gravedad postulan la activacion
de canales de iones mecano-sensibles como
primer paso en la transduccion de la senal gra-
vitropica. Sin embargo, la identidad molecular
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Figura 2.

Seleccion de mutantes no hidrotropicas de Arabidopsis.
(A) Sistema de escrutinio formado por un medio normal
(mn) en la parte superior y un medio sélido de estrés hi-
drico en la parte inferior (meh). (B) Las raices silvestres de
Arabidopsis (wt) crecen hacia abajo y muestran curvatura
en respuesta al estimulo hidrotropico en el medio normal,
evitando el sustrato con bajo potencial hidrico del medio
estresante. Mutantes putativas (nhr1) fueron selecciona-
das de acuerdo a su inhabilidad de desarrollar una cur-
vatura hidrotrépica 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 (g); la barra azul claro-azul oscuro
indica el gradiente de humedad.
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Figura 3.

La percepcion de la gravedad ocurre en las células columela,
que contienen amiloplastos, los cuales sedimentan siguien-
do la gravedad y son responsables de su percepcion. Una vez
que el estimulo se percibe, una sefal asimétrica se origina
en las células de la columela, que produce un movimiento
lateral de auxinas (B). La percepcién de gradientes de hume-
dad puede ocurrir en cualquier célula de la cofia (probable-
mente en las células de la cofia lateral),y dispara la degrada-
cién de amiloplastos en las células columela. Se desconoce
la cadena de eventos que contintian, pero podrian incluir a
un transporte lateral de auxinas, que orientarian a la raiz en
la direccion del gradiente de humedad (A). La flecha negra
indica la direccion del vector de la gravedad (g); la barra azul
claro-azul oscuro indica el gradiente de humedad; la barra
azul oscuro representa la ausencia de gradiente de hume-
dad; las flechas dentro de las raices denotan la direccion
del transporte de auxinas. La continuidad de estas flechas
correlaciona con los niveles de auxinas transportadas. La
flecha dentro de la célula indica un incremento en la con-
centracion de Ca**y el pH de la misma.
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de estos canales continla siendo un misterio.
Recientemente, anotaciones en el genoma de
Arabidopsis revelan la existencia de diez protei-
nas que comparten dominios funcionales con
los canales mecano-sensibles de bacterias. Al-
gunos de estos genes se expresan altamente
en la punta de la raiz y uno de ellos es regulado
por graviestimulacion.

En conclusion, todos los avances genéti-
cos y de analisis gendmicos del gravitropismo
sugieren vias multiples de modulacion de la
transduccion de la senal de gravedad en la raiz
e hipocotilo. Por lo que tendran que enfocarse
experimentos futuros a la identificacion de re-
des reguladoras que conecten vias paralelasy a
entender los mecanismos que integran a estas
redes con otras respuestas tropicas.

Sin embargo, durante el curso de desarrollo
de una planta, varios 6rganos pueden alterar su
angulo de crecimiento con respecto al vector de
la gravedad, al percibir cambios en su micro-am-
bientey, por lo tanto, responder trépicamente a
humedad (hidrotropismo), luz (fototropismo),
distribucion de nutrientes (quimiotropismo),
obstéculos (tigmotropismo), etc.

La supervivencia de las plantas terrestres de-
pende de la capacidad de las raices para obte-
ner agua y nutrientes del suelo. El crecimiento
direccional de las raices con relacion a la dispo-
nibilidad de agua se conoce como hidrotropis-
mo, y comienza en la cofia con la percepcion del
gradiente de humedad. Aln cuando la carencia
deaguaes unode losfactores masimportantes
que afectan la agricultura, existen muy pocos
estudios sobre este tropismo en comparacion
con el gravitropismo o fototropismo. Por ejem-
plo, el aislamiento de mutantes sin respuesta
hidrotropica fue reportado 19 anos después de
las primeras mutantes agravitropicas (Eapen et
al, 2005). En consecuencia, no es sorprendente
que aun 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
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a la gravedad interactua fuertemente con la
respuesta hidrotropica. De ahi que varios mé-
todos, tales como el uso de mutantes agravi-
tropicas, microgravedad en el espacio y clino-
rotacion, hayan sido utilizados para diferenciar
entre ambas respuestas trépicas. El uso de Ia
mutante de chicharo ageotropum en estudios
de hidrotropismo fue significativo, ya que se
observo que sus raices agravitropicas respon-
dian al hidrotropismo, indicando la indepen-
dencia de las vias de percepcion y senalizacion
para ambos (Jaffe et al., 1985).

Comparado con el gravitropismo, el hidro-
tropismo no ha sido popular en estudios gené-
ticos por la dificultad de establecer un sistema
de escrutinio a gran escala que provea una
apropiada interaccion estimulo-respuesta. De
ahi que la implementacion de un sistema de
aislamiento de mutantes con respuestas abe-
rrantes a gradientes de potencial de agua es
significativo (Eapen et al, 2003). Este sistema
esta compuesto de una caja Petri cuadrada con
un medio sélido nutritivo normal en la parte
superior (donde se colocan las semillas de Ara-
bidopsis) y un medio sélido de estrés hidrico en
la parte inferior (figura 2). Las raices silvestres
de Arabidopsis crecen hacia abajo y después de
5 0 6 dias muestran curvatura en respuesta al
estimulo hidrotrépico en el medio normal, evi-
tando asi el sustrato con bajo potencial de agua
del medio estresante. Mutantes putativas fue-
ron seleccionadas de acuerdo a su incapacidad
de desarrollar una curvatura hidrotrépica po-
sitiva y de mantener crecimiento continuo en
las condiciones severas de déficit de agua del
medio estresante. Esto Ultimo es importante
para distinguir mutantes no hidrotrépicas de
mutantes resistentes a sequia. Se encontraron
dos mutantes a las que se les llamo nhrl y nhr2
(no hydrotropic response). Raices de nhrl mos-
traron una respuesta gravitropica positiva mas
rapida que la observada en raices silvestres. Por
lo que la ausencia de la respuesta hidrotrépica
en raices de nhrl parece aumentar su respues-
ta gravitropica positiva. Ademas, raices de nhrl
contienen amiloplastos muy grandes en los
estatocitos, que probablemente podrian ace-
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lerar su percepcion y respuesta a la gravedad.
Raices de nhrl incrementan su crecimiento en
presencia de acido abscisico (ABA), una hormo-
na implicada en la respuesta a sequia, tanto
en condiciones control como en condiciones
limitantes de agua. Inclusive, ABA aumenta sig-
nificativamente la penetrancia del fenotipo no
hidrotrépico de esta mutante.

Se sabe relativamente poco acerca de los me-
canismos moleculares que utiliza la cofia para
integrar gradientes de agua, gravedad, obstacu-
los y varios estimulos mas para generar sélo la
respuesta apropiada. La habilidad de la cofia de
percibir gradientes de humedad parece generar
una senal dominante que debilita la percepcion
y respuesta a la gravedad. Se ha observado que
la respuesta reducida a la gravedad en raices hi-
droestimuladas de Arabidopsis y rabano se debe
en parte a la degradacion simultanea de amilo-
plastos en sus estatocitos. Raices estimuladas
por tacto retardan la tasa de sedimentacion
de los amiloplastos, reduciendo también la res-
puesta gravitropica. Sin embargo, la respuesta
hidrotropica ejerce un efecto mas dramatico que
el tigmotropismo, quizas por la importancia del
agua para la supervivencia de las plantas (figura
3). Estos mecanismos indican que los estatocitos
parecen haber adquirido durante su evolucion
diferentes tipos de receptores para percibir una
gran variedad de estimulos que ademas sean
capaces de integrar cuantitativamente las di-
ferentes senales e iniciar la respuesta tropica
adecuada (Eapen et al, 2005). Los estatocitos
consecuentemente podrian utilizar elementos
comunes de sefalizacion, localizados rio abajo
(redistribucion de auxina, cambios en el pH, Ca*,
etc), en todos los sistemas perceptores y asi sin-
cronizar la respuesta. Sin embargo, aun se des-
conoce el lugar y mecanismo de percepcion de
agua, por lo que estudios futuros tendran que
responder a esta pregunta.

En el laboratorio, por un lado, investigamos
la capacidad de la cofia de sentir y de dirigir el
movimiento de la raiz hacia gradientes de hu-
medad y estamos interesados en identificar a
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los genes involucrados en esta respuesta. Para
ello, también disefiamos un sistema de selec
cion en Arabidopsis thaliana con el fin de iden-
tificar mutantes que responden mas eficiente-
mente (super-hidrotrépicas, denominadas suh).
Las raices de la mutante suhl crecen hasta 5
0 6 veces mas que las raices silvestres, lo que
les permite llegar a la zona de la caja Petri con
mayor potencial de agua (donde se coloca el
medio normal) en menos de diez dias (figura
4). Ademas, después de 16 dias, desarrollan
muchas raices laterales y, por ende, pueden ab-
sorber mucho mas agua. En cambio, las raices
silvestres detienen su crecimiento cinco dias
después de germinar y las plantulas mueren
aproximadamente a los 10 o 12 dias. La carac
terizacion genética y fisiolégica de estas dos
clases de mutantes estd aun en proceso, asi
como la identificacion de los genes mutageni-
zados por mapeo posicional. Por otro lado, he-
mos aislado cinco genes especificos de la cofia
del maiz y estamos estudiando la regulacion de
sus patrones de expresion por parte del meris-
temo de la rafz, asi como su respuesta a diver-
sos estimulos ambientales, con el fin de anali-
zar la comunicacion celular entre el meristemo
y la cofia. Finalmente, estamos estudiando la
posible convergencia en la expresion genética
entre la cofia y el tubo polinico, ya que en am-
bas estructuras se presentan caracteristicas fi-
siolégicas comunes, tal y como en la respuesta
tropica a gradientes quimicos y de humedad.

El analisis genético del hidrotropismo nos
ha permitido elucidar los mecanismos que
utiliza la cofia para percibir y responder simul-
taneamente a los gradientes de humedad y
a la gravedad. Este conocimiento nos permi-
tira entender como la cofia procesa sefales
ambientales que le permiten regular el creci-
miento no sélo de la raiz sino de toda la plan-
ta. Asimismo, este conocimiento nos permi-
tira manipular a plantas cultivables para que
optimicen su blsqueda de fuentes de hume-
dad, especialmente donde no se dispone de
sistemas de riego.
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Figura 4.

Seleccion de mutantes super hidrotrépicas (suh) en Arabi-
dopsis thaliana. (A) Sistema de escrutinio formado por un
medio estresante (meh) en la parte superior y un medio
normal (mn) en la parte inferior. (B) Las raices silvestres de
Arabidopsis (wt) detienen su crecimiento a los 6 dias en
el meh. Mutantes putativas (suh) fueron seleccionadas de
acuerdo a la capacidad de sus raices de crecer rapidamen-
te hacia el mn donde se encuentran condiciones mas opti-
mas de crecimiento. La flecha negra indica la direccion del
vector de la gravedad (g); la barra azul indica el gradiente
de potencial de agua (ph).
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