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Capitulo XX

Crecimiento y Temperatura

Gladys Fernandez! & Myrna Johnston?

INTRODUCCION

La temperatura es el principal factor que determina la adaptacion de las especies a diferen-
tes localidades dado que altera diversas funciones vitales. Entre las actividades afectadas
estan la velocidad de las reacciones quimicas; los cambios de estado del agua (hielo - liqui-
do - vapor), cambios en la estructura y actividad de las macro moléculas, las funciones
asociadas a la membrana y la actividad enzimatica.

A medida que la temperatura aumenta también lo hace la velocidad del crecimiento vegetal
hasta alcanzar un valor 6ptimo, por encima del cual un aumento de temperatura provoca
una disminucién de ella, por lo que al graficar el efecto de la temperatura en el crecimiento
se obtiene una curva asimétrica tipica. La principal razén de esto es el efecto de la tempe-
ratura sobre las reacciones enzimaticas pues a medida que la temperatura aumenta se in-
crementa la energia cinética de las moléculas aumentando la velocidad de las reacciones;
sin embargo, si la temperatura aumenta mucho se alteran los procesos fisioldgicos al pro-
ducirse una desnaturalizacién de las enzimas y desorganizacién de algunas estructuras ce-
lulares. En cambio, las bajas temperaturas afectan los procesos fisioldgicos disminuyendo
la velocidad de las reacciones enzimaticas. Una disminucion de pocos grados produce un
cambio significativo en la tasa de crecimiento. Los efectos de la temperatura sobre cada
uno de los procesos determinan su efecto global sobre el crecimiento de la planta; en gene-
ral, las bajas temperaturas reducen todas las etapas del ciclo de vida de las plantas. Sin
embargo, hay determinadas etapas que necesitan temperaturas bajas para que ocurran
como: induccidn e incremento de la floracién, germinacién, induccion y termino de la dor-
mancia en semillas y yemas, formacion de tubérculos de papa, bulbos y cormos.

VERNALIZACION

En las plantas, el paso de la etapa vegetativa a la reproductiva, esta controlado por varios
grupos de genes (control multigenético). En muchos casos esta transicién estd determinada
por condiciones de la planta y por senales ambientales como el fotoperiodo y la temperatu-
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ra. Lysenko, en 1920, acuid el término “vernalizacion” del latin vernalis (primavera) para
describir el efecto positivo de las bajas temperaturas en la floracion; efecto que se observo,
por primera vez, en cereales de invierno. Chouard (1960) definié vernalizacion como “la
adquisicién o la aceleracién de la capacidad de florecer por efecto de un tratamiento de
frio”. Actualmente se considera que la vernalizacion representa una “adaptacion” para evi-
tar la floracion prematura.

Existen muchas especies de clima templado que requieren vernalizacién para poder flore-
cer. Entre ellas, se incluyen los cereales de invierno, la mayoria de las plantas bianuales y
un elevado numero de plantas perennes. Dependiendo de los requerimientos de frio para
florecer, este puede ser facultativa o absoluta.

Vernalizacién facultativa. Las plantas anuales de invierno, como trigo y centeno, no ne-
cesitan vernalizacion, sin embargo, un tratamiento de frio acelera la floraciéon. El requeri-
miento es cuantitativo porque existe una relacion directa entre la duracion del periodo de
frio y la disminucién del tiempo para el inicio de la floracién. En Arabidopsis el acortamien-
to del tiempo para florecer depende de los ecotipos; asi en algunos el tiempo para iniciar la
floracion disminuye de 186 dias a 49, en cambio, en otro sélo disminuye de 54 a 52 dias.
Si los cereales de invierno no sufren vernalizacion su floracion es escasa y su produccion se
reduce considerablemente. Plantas de centeno var. Petkus sin vernalizacion necesitan de
14 a 18 semanas para florecer, la vernalizacion en el estado de plantulas reduce el periodo
a 7 semanas.

Vernalizacion absoluta. Las plantas no florecen si no son vernalizadas; muchas plantas
bianuales permanecen en estado vegetativo en forma indefinida si no se exponen previa-
mente a temperaturas bajas durante un determinado periodo de tiempo; sus requerimien-
tos de frio son cualitativos, es decir, la floracion depende absolutamente del frio. Depen-
diendo de la especie, se requiere desde varios dias a varias semanas de temperaturas lige-
ramente superiores al punto de congelaciéon para que ocurra floracién. En las especies bi-
anuales (remolacha, repollo, repollito de bruselas, zanahoria) la floracion ocurre en el se-
gundo afo y la exposicién al frio invernal entre las dos temporadas de crecimiento induce
la floracién. Las especies perennes que necesitan vernalizacién deben pasar por un periodo
de frio cada invierno para poder florecer todos los afios.

En general, la respuesta de la planta a la vernalizacién depende de la duracién del periodo
de frio, de la temperatura usada y el estado de desarrollo de la planta. La duracion del pe-
riodo de vernalizacidon se mide en “dias de frio” a los cuales tiene que estar sometida una
planta para que florezca. La combinacion de temperatura y tiempos de exposicién mas efi-
caz para conseguir una respuesta maxima se debe determinar para cada especie. Los re-
guerimientos de frio estan determinados genéticamente e implican cambios epigenéticos en
la expresién de determinados genes y, aunque la sefal de frio desaparezca posteriormente,
los cambios se mantienen. En general, cuanto menor es la temperatura de vernalizacion,
mavyor es el efecto inductor del tratamiento. El rango mas efectivo de temperatura es entre
1 a 7° Cy la duracién del tratamiento varia entre 1 a 3 meses. Los tratamientos mas efec-
tivos son los que se aplican en estados iniciales del desarrollo, como semillas hidratadas y
plantulas. En el caso de aplicarse a plantas bianuales estas deben alcanzar un cierto desa-
rrollo para ser sensibles a la baja temperatura, es decir, la fase juvenil es insensible.

Percepcion del estimulo
Para determinar qué d6rgano percibe el estimulo del frio se injertd diferentes partes de una
planta vernalizada en una no vernalizada demostrandose que la sefnal de frio es percibida

por el meristemo caulinar (Fig. 1).

Actualmente se sabe que la vernalizacidon es un proceso metabdlico dependiente de energia
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Fig. 1. Papel del apice en la vernalizacion: A) planta no vernalizada no florece; B) planta vernalizada
presenta floracion; C) injerto de un apice vernalizado en una planta sin vernalizar se produce flora-
cion; D) si se injerta un meristemo de una planta no vernalizada en una vernalizada cuyo apice ha
sido eliminado, la planta no florece. Para que se trasmita el estimulo es necesario que el injerto sea
exitoso.

y que se transmite desde el meristemo apical a todas las células hijas. El prerrequisito para
que ocurra vernalizacion es la presencia de células en division; esto implica que cualquier
tejido en division celular puede percibir el estimulo del frio. Una vez que la vernalizacion
ocurre, el meristemo “recuerda” que ha sido vernalizado y esta memoria se mantiene esta-
ble a través de las sucesivas divisiones mitoticas hasta el momento que ocurre floracién. El
estado de vernalizacidon no pasa a la nueva generacidon; en consecuencia, las nuevas plan-
tas deben ser expuestas al frio para florecer. En la vernalizacién, |la percepcion del estimu-
lo y la respuesta estdn separadas temporalmente ya que éste proceso es sélo inductivo
pues prepara a la planta para florecer, pero no “evoca” la floracién, la cudl sélo ocurre des-
pués de un periodo de temperaturas calidas.

El efecto inductor de la vernalizacidn puede ser revertido, parcial o totalmente, si la planta
se expone a temperaturas altas, (30° a 40° C) inmediatamente después de la vernaliza-
cion, efecto que se conoce como desvernalizacion. A mayor tiempo de exposicidén al efecto
vernalizante, menor sera la posibilidad que ocurra desvernalizacién.

Control hormonal

Plantas bianuales de dia largo (DL) como brasicas, remolacha y cereales presentan, en es-
tado vegetativo, un aspecto de “roseta” (corona) que se caracteriza por un tallo con inter-
nudos muy cortos. Previo a la floracién, el tallo se elonga (“bolting”) por efecto del acido
giberélico (AGs), dando origen a un tallo floral; la giberelina sélo controla la elongacion del
tallo, pero no la floracién que ocurre mas tarde. La vernalizaciéon no sélo incrementa la bio-
sintesis de AG3; durante el estado vegetativo sino que ademas aumenta la sensibilidad del
tallo al AGs. En zanahoria (Daucus carota) el requerimiento de frio para florecer puede ser
reemplazado por la aplicacion de AGs. Por analogia con el fotoperiodo se postula la existen-
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cia de una hormona hipotética, “vernalina”, la que se produciria como consecuencia de la
vernalizacion y que provocaria la floracion en plantas vernalizadas; sin embargo, aun no se
comprueba su existencia, como tampoco se puede asegurar que la giberelina equivalga a la
vernalina.

Interaccion entre vernalizacion y fotoperiodo

Muchas especies, como trigos de invierno y varias bianuales, necesitan para florecer no soé-
lo vernalizacién sino ademas un fotoperiodo inductivo de dia largo. Esta combinacion de
sefiales asegura que la floracidon ocurra en una época favorable del afo y con una acumula-
cion de reservas que asegure una reproduccién exitosa (Fig. 2).

El crisantemo es una planta perenne de dia corto cuyo requerimiento de frio se debe satis-
facer primero para que responda a los dias cortos. Cuando la planta se mantiene en condi-
ciones de un fotoperiodo no inductivo, ella “recuerda” que ha sido expuesta al frio. La dura-
cion de esta “memoria” varia, dependiendo de la especie, de dias a afios.

Bases moleculares de la vernalizacion

Actualmente se conocen algunos de los genes involucrados en el proceso de vernalizacion,
pero aun no se conoce el mecanismo molecular de la percepcidén del frio ni las vias de
transducciéon que permiten que se produzcan una “memoria mitotica” estable. Se postula
la participacion de genes “epigenéticos” que actuarian como marcadores moleculares du-
rante la vernalizacion.

En Arabidopsis hay dos genes, el “FLOWERING LOCUS C (FLC) y FRIGIDA (FRI) que actuan
sinérgicamente para retardar la floracion. El FLC se expresa en el apice caulinar y es el

Apice vegetativo

Vernalizacion -~ A

Competencia para florecer

Fotoperiodo

(Hormona)

Apice floral ) Floracion

Fig. 2. Esquema de la interaccidon vernalizacion -fotoperiodo: En cereales y bianuales para que se
inicie el desarrollo floral, el meristemo vegetativo primero debe tener la competencia para florecer.
El apice es competente cuando responde a la sefial ambiental que va a inducir el estimulo floral, esta
senal adicional, habitualmente son los dias largos, en el caso que el apice no reciba la segunda senal
de desarrollo que estimula la expresion de la floracion, esta se puede retrasar o inhibir.
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Fig. 3. Esquema del control de la floraciéon en Arabidopsis. a) planta no vernalizada, b) planta verna-
lizada. El rol del FRI es incrementar el nivel de FLC reprimiendo la floracién, asi a mayor nivel de
FLC mayor es el retardo de la floracion. La vernalizacion promueve la floracion al reducir los niveles
del ARNm del FLC y causar una represion epigenética del FLC que le impide expresarse, desaparecen
los transcriptores del FLC y el apice es competente para florecer expresandose el SOC1 que es un
promotor de la floracion. La reduccion del FLC es proporcional a la duracidn de la vernalizacion y esta
estrechamente correlacionada con el tiempo de floracion.

principal represor de la floracién al inhibir a un promotor floral (SOC1) y cuya expresion es
regulada por la vernalizacién (Fig. 3).

Se ha propuesto que la vernalizacidon puede estar involucrada en cambios en el patrén de
metilacion del ADN. En general, los cambios en la transcripcion de los genes epigenéticos
estarian involucrados en la alteracion de la estructura de la cromatina y los cambios en la
metilacion contribuirian a alterar la estructura de la cromatina (Michaels & Amasino 2000).

A diferencia de Arabidopsis y otras cruciferas, en trigo de invierno el requerimiento de frio
esta determinado por genes recesivos denominados “vernalization” (VRN1 y VRN2) que ac-
tuan en forma antagonica (Sung & Amasino 2004, 2005, Yan et al. 2004, 2003). El VRN1,
induce “crecimiento de primavera”, mientras que el VRN2 es necesario para el habito
“crecimiento de invierno” (Fig. 4). A partir de estos antecedentes se podria modificar el
tiempo de floracion de cereales y forrajes, para asi obtener variedades mejor adaptadas a
cada regién.

LATENCIA
Conceptos y terminologia
El término latencia puede ser definido como la detencion del crecimiento y de la vida activa

de una semilla o yema en condiciones ambientales que serian favorables para ello. Existe
una diversidad de términos en relacion a este fendmeno siendo usados muchas veces como
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Fig. 4. Esquema del control de la floracién en cereales de invierno. El VRN2 inhibe la floracién al re-
primir la expresidon del VRN1. Una exposicion prolongada al frio promueve la floracion al inactivar al
VRN2 vy liberar la represion del VRN1. El VRN2 juega un rol analogo al FLC; son represores de genes
necesarios para la floracién y ambos represores son “apagados” por la exposicién al frio. En trigo de
invierno, la exposicién prolongada al frio activa el gen VRN1, en cambio el trigo de primavera no ne-
cesita el periodo de bajas temperaturas para florecer.

sindnimos y otras con énfasis en algunos aspectos particulares; asi podemos encontrar le-
targo, reposo, inhibicidn, quiescencia y dormancia o dormicion. Por ejemplo, el Diccionario
Botanico de Font Quer en 1977 sefiala para "reposo”: accién y efecto de reposar; “vida
latente”: plantas durante el periodo de reposo; y “quiescente”: aplicase al estado de repo-
so. Desafortunadamente la terminologia usada ha sido mas bien confusa y poco consisten-
te, quizas parte del problema se deba a que este fendmeno es un proceso progresivo, que
a menudo se presenta en diversos grados.

La escuela francesa, liderada por COme, considera demasiado amplio el término dormancia
por lo que utiliza en su lugar como sinénimo el de “ineptitud para germinar” y distingue dos
tipos: dormancia embrionaria e inhibicidon de germinacion. Harper (1977) reconoce tres ti-
pos de dormancia de acuerdo a como se generan: innata o primaria, propia de semillas re-
cién dispersadas y desarrollada durante la maduracién; forzada, si es provocada por priva-
cion de algun requerimiento basico; e inducida, en aquellas semillas sin problemas pero
gue se encuentran en condiciones ambientales mas extremas.

Para aunar criterios Lang et al. (1987) proponen usar el término “dormancy” (dormancia o
dormicién) que corresponde a la suspension temporal del crecimiento visible de cualquier
estructura vegetal que contenga un meristemo, es decir, yemas, apices o embrién. La cau-
sal de esa suspension es identificada a través de un sufijo por lo que se reconocen tres ti-
pos:
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o Ecodormancia, causada por algun estrés ambiental que evoca respuestas no especifi-
cas; serian sindbnimos quiescencia y reposo

o Paradormancia, debida a factores fisioldgicos o estructurales de constituyentes adya-
centes al meristemo; se pueden considerar sindonimos inhibicion y latencia impuesta.

o Endodormancia, es aquella provocada por factores fisioldgicos que ocurren dentro del

mismo meristemo; se considera sindnimo de innata e impuesta.

Para evitar confusiones en este texto se usara el término dormancia de acuerdo con las de-
finiciones propuestas por Lang et al. (1987).

Caracteristicas del fenémeno

Los estudios de dormancia se han enfocado principalmente a tres aspectos: cuales son las
sefiales que inducen la instauracion del fendmeno y como se perciben, que cambios meta-
bdlicos son los responsables de esa actividad reducida, y que sefiales son las que inducen
la reanudacién del crecimiento en un determinado momento. La dormancia tiene una base
genética y la expresion de esos genes puede estar influida por factores ambientales duran-
te el desarrollo, particularmente en la etapa de maduracion. Esto evita, en muchos casos,
la germinacion precoz de semillas (viviparismo), o que el crecimiento ocurra en condiciones
ambientales desfavorables que impidan completar exitosamente el ciclo de vida de una
planta. Por lo tanto, ésta es una caracteristica adaptativa para ambientes poco predecibles
y altamente variables, con pocas oportunidades reproductivas. En semillas optimiza la dis-
tribucidon de la germinacion en el tiempo para una poblacidn dada; esta caracteristica es
generalmente indeseable en cultivos agricolas, pues aqui se requiere rapida germinacion y
crecimiento; no obstante, y particularmente para ciertos cereales, la existencia de algun
grado de ella impide la brotacién en el fruto evitando pérdidas. La excesiva domesticacion e
hibridacién de los cultivos ha removido los mecanismos de dormancia de sus antecesores
silvestres aunque bajo condiciones adversas muchas veces puede reaparecer (Bewley
1997).

La ruptura o interrupcion del estado de dormancia, no constituye parte de la germinacion,
sino mas bien es un prerrequisito necesario para ella ocurra. Las condiciones que rompen la
dormancia varian con la especie y lugar o regién climatica de donde proceden; si la ubica-
cion de una especie dada abarca territorios muy amplios (regiones, continentes) pueden
diferenciarse en ecotipos o subespecies y las caracteristicas generales de la dormancia y
sus mecanismos de control pueden permanecer estables o variar significativamente; por
ello las especies dentro de un género, o aun dentro de una familia, pueden mostrar gran-
des semejanzas o pronunciadas diferencias en sus respuestas.

Existen varias hipdétesis sobre el fendbmeno de dormancia, pero ninguna de ellas es capaz
de explicarlo completamente pues todas tienen puntos no aclarados para diversas especies
y situaciones; las mas conocidas son: 1) la de Amen que en 1963 centré la atencién en el
equilibrio hormonal entre promotores (AGs, CK, etileno) e inhibidores (ABA) del crecimiento
y que posteriormente fue ampliada por varios autores como Ross (1984) y Bewley (1997);
2) la de Robert de 1977 sobre cambios metabdlicos y que atribuye el fendmeno a la activa-
cion o inhibicion del Ciclo de Pentosas; y 3) la de Vegis que en 1964 postula un cambio en
la tolerancia a diversas temperaturas a medida que transcurre el tiempo y asocia creci-
miento o reposo con rangos criticos de temperatura que llegan a constituir verdaderas ven-
tanas de respuesta.

Numerosos antecedentes sobre el mecanismo de dormancia indican la participacion del ABA
que se encuentra en altas concentraciones en los tejidos dormantes, aplicaciones exdégenas
de esta hormona a embriones cultivados in vitro la inducen y mutantes de maiz, tomate y
Arabidopsis deficientes en ABA no presentan dormancia. Los analisis genéticos indican que
el ABA en las semillas modula la expresién de grupos de genes implicados en la madura-
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cion, tolerancia a la desecacion y germinacion (Lang 1994); en la germinacion, ademas de
evitar la elongacion del eje embrionario, impide la generacion del gradiente osmoético nece-
sario para alcanzar la presién de turgencia requerida para crecimiento. El etileno en semi-
llas, induce ruptura de dormancia tegumentaria y su contenido en semillas dormantes es
muy bajo, esta fitohormona es capaz de revertir el efecto del ABA y de ciertos estreses
(osmético, térmico).

Antes de analizar este fendmeno en el caso de semillas es necesario definir y precisar algu-
nos conceptos y procesos que ocurren en ellas, por lo tanto, se tratardn primero los temas
de longevidad, germinacién y emergencia.

LONGEVIDAD DE SEMILLAS

Se denomina longevidad al periodo de tiempo durante el cual una semilla permanece viva,
por lo tanto, involucra el concepto de viabilidad. Una de las razones principales para cono-
cer la longevidad de una semilla es determinar el periodo que puede permanecer en el me-
dio, su adecuada distribucién espacial y temporal en el suelo y su posibilidad de conserva-
cion. Entre los factores que afectan la viabilidad de una semilla estéan: los genéticos, de
maduracidn (precosecha), mecanicos (de cosecha y manejo), ambientales (temperatura y
humedad), intrinsecos (acumulacién de sustancias toxicas) y factores patoldgicos. Dado
gue hay fuertes interacciones entre estos factores es dificil aislar sus efectos. A pesar que
las semillas son muy resistentes a condiciones extremas (de agua y temperatura) especial-
mente por su alto grado de deshidratacion, este caracter es variable y esta determinado
por factores genéticos, ambientales y sanitarios. Diversos autores han clasificado las semi-
llas segun su longevidad, siendo la mas clasica la de Evart en 1908, que distingue macro-
bidticas (sobre 15 afios), mesobidticas (entre 3 y 15 afios) y microbioticas (hasta 3 afios) y
en 1972 la de Harrington que discrimina entre longevas y de vida corta, segin duren mas
0 menos de 10 afos.

El envejecimiento también ocurre en semillas y durante este proceso disminuye la capaci-
dad germinativa y su calidad. Se entiende por calidad la sumatoria de todos los atributos
que afectan la capacidad de originar plantas normales (Popinigis 1977), entre estos estan:
viabilidad, vigor, caracteristicas fisicas y sanitarias. La posibilidad de retardar el envejeci-
miento tiene gran importancia en las semillas comerciales que deben almacenarse por mas
de 18 meses y en el germoplasma que se conserva. El deterioro de la semilla incluye cual-
quier transformacion degenerativa irreversible que ocurre después que la semilla ha alcan-
zado su maxima calidad; este varia entre lotes de una misma especie y aun entre semillas
del mismo lote. El momento ideal para cosechar semillas seria aquel en que alcanza la ma-
durez fisioldgica pues presenta el maximo peso seco, viabilidad y vigor; no obstante, su
contenido de humedad es muy alto por lo que deberia secarse para reducir la respiracién y
retardar el proceso de deterioro. Algunas de las principales manifestaciones fisioldgicas del
deterioro de la semilla son: cambios del color, germinacion retardada, menor tolerancia a
condiciones adversas de almacenaje, mayor sensibilidad a las radiaciones, reduccion del
crecimiento de plantulas, menor capacidad germinativa y aumento en el nimero de plantu-
las anormales. En las principales especies de la pradera natural del mediterraneo semiarido
se estudid la longevidad y vigor de semillas durante cinco afos comprobandose que prime-
ramente se redujo la velocidad de germinacién y después la capacidad germinativa
(Johnston et al. 1992). La calidad inicial de las semillas es determinante en su longevidad,
asi en las poaceas y geraniaceas ésta variaba segun las condiciones del afio de produccion,
particularmente de la distribucion de las precipitaciones y la temperatura durante la forma-
cion de las semillas (Johnston et al. 1994).

Aunque las causas exactas del deterioro y envejecimiento no estan del todo claras, se men-
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cionan principalmente: alteraciones en las propiedades fisicas de las membranas celulares
y de los organelos, desnaturalizacion de las proteinas y/o cambios en la sintesis del ARN vy
de las proteinas, cambios en la actividad respiratoria y produccién de ATP, aberraciones
cromosomicas y dafio en el ADN y una mayor peroxidacion lipidica. Se sabe que con 12 a
14 % de humedad en las semillas ya hay algunas alteraciones en permeabilidad y estructu-
ra de membranas, que éstas se comienzan a reparar con contenidos de humedad sobre un
16% Yy que, sobre 18% la tasa de reparacion supera a la del deterioro. El contenido final de
humedad depende mucho de la especie y de su ambiente original: asi se distinguen las se-
millas de cultivos templados llamadas “ortodoxas”, que terminan con un bajo contenido de
humedad y por ello pueden almacenarse por tiempos largos en condiciones controladas
(bajas temperaturas y humedad), y las de origen tropical o subtropical denominadas
“recalcitrantes”, que terminan su madurez con altos contenidos de humedad y sélo se pue-
den almacenar por breves periodos de tiempo con temperaturas superiores a 10°C. Es
conveniente recordar que la calidad de una semilla no mejora cuando se almacena, por lo
tanto, es muy importante que las semillas a guardar sean de la mejor calidad. Los factores
mas determinantes en el almacenamiento son el contenido de humedad de la semilla y del
ambiente y la temperatura de este ultimo.

Banco de semillas

En la vegetacion natural corresponde al conjunto de semillas dispersadas que se depositan
en el suelo. Se considera que estd constituido por dos fracciones: semillas activas, aque-
Ilas que pueden germinar en cuanto las condiciones ambientales se vuelven favorables, y
semillas dormantes, aquellas que requieren alguna condicion especial para hacerlo
(Simpson et al. 1989). Si las semillas activas no logran germinar envejecen y puede sobre-
venir la muerte natural o por atague de patdégenos. También es posible que ocurra preda-
cion de semillas por insectos o animales, lo que determina reducciéon de la magnitud del
banco, pero la principal causa de la salida de las semillas es la germinacién. Luego, el ban-
co de semillas del suelo esta en un equilibrio dinamico (Fig. 5), dado que constantemente
hay pérdidas y también ganancias correspondientes, fundamentalmente, a la incorporacion
de nuevas semillas provenientes de las plantas madres del lugar o de lugares vecinos; si
por alguna razén se impide la entrada de semillas la magnitud del banco disminuye expo-
nencialmente, como se comprobd en algunas poaceas de la pradera natural mediterranea
(Johnston & Olivares 1997).

Se considera que los bancos de semillas del suelo constituyen un reservorio genético para
las diversas especies que en él se encuentran, afecta la composiciéon floristica y determina
la dinamica de las comunidades vegetales. Ademas, estos pueden ser transitorios o persis-
tentes segun estén formados mayoritariamente por semillas activas o dormantes (Grime
1989). Asi, Armesto et al. (1993) sefalan que mas de la mitad de la flora de la cuarta re-
gion corresponde a un banco persistente formado por especies anuales con diversos grados
de dormancia; por otra parte, Olivares y Johnston (2001), al estudiar el banco de la prade-
ra naturalizada del semiarido, determinaron que éste era mayoritariamente de tipo transi-
torio y regulado por numerosos factores. El conocimiento de la dinamica de los bancos de
semillas del suelo y sus caracteristicas permitird conocer el potencial de auto resiembra de
cada especie en una comunidad, conservar o aumentar la presencia de una especie deter-
minada, o incluso, determinar el repoblamiento de un lugar.

En Chile se ha recopilado la informacion existente sobre los tipos de bancos y sus caracte-
risticas en cuatro grandes regiones contrastantes: desierto, mediterranea, templada y andi-
na (Figueroa et al. 2004, Squeo et al. 2006); se determind que el grado de rigurosidad y
la magnitud de la impredictibilidad del ambiente se asociaba sistematicamente al tipo de
banco, asi por ejemplo, era persistente en los desiertos y regiones andinas, transitorio en
la zona mediterranea vy en los bosques templados podia ser reemplazado por bancos de
plantulas.
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Produccion semillas -« / Planta establecida
(dispersion) Germinacion \
Muerte plantulas
activas
Predacion y Banco de semillas del suelo
atogenos
patog dormantes
(envejecimiento)
Semillas ) . -, .
Muerte semillas Redispersion (animales,
I laboreo suelo)

Enterradas profundamente
(dormancia inducida)

Fig. 5. Dinamica general del banco de semillas del suelo destacando los ingresos y pérdidas de semi-
llas (modificado de Simpson et al. 1989).

GERMINACION
Formacion de la semilla

La semilla corresponde al 6vulo maduro de las plantas con flores y consiste fundamental-
mente en una cubierta seminal, material de reserva y el embrién. En las angiospermas el
ovulo se desarrolla y madura dentro de la planta madre antes de su dispersion. La semilla
puede estar encerrada dentro de un fruto (tomate) o expuestas (gramineas). Varian enor-
memente de tamafio, forma y estructura, desde los cocos que pueden pesar varios kilos
hasta las microscopicas de las orquideas. Constan de tres componentes principales: la cu-
bierta seminal conocida también como testa, normalmente estd formada por uno o dos
integumentos, su estructura es altamente variable pudiendo endurecerse con depdsitos de
lignina o cutina y fenoles, lo que puede hacerla extremadamente resistente y/o impermea-
ble. En algunas especies hay tejidos frescos o especiales como el arilo para facilitar su dis-
persidén y en otros casos como en las gramineas se integra el pericarpio del fruto. El tejido
de reserva corresponde, generalmente, al endospermo originado de los nlcleos polares
después de la doble fertilizacion y queda formado por células triploides. Inicialmente las
divisiones forman un tejido acelular que posteriormente desarrolla membranas y paredes.
Crece rapidamente absorbiendo parte del nucelo e incorporando cantidades importantes de
nutrientes. En otros casos el que se desarrolla es el nucelo constituyendo el llamado peris-
perma. El embrién crece después de fertilizado y termina constituyendo, con diversos gra-
dos de desarrollo segun la especie, los apices caulinar y radical y uno o dos cotiledones. En
los casos mas complejos, por ejemplo en las gramineas, pueden agregarse otros tejidos
protectores como la coleorriza y el coleoptilo (Lack & Evans 2001).

Entre los procesos que caracterizan el desarrollo de una semilla, que se inicia con un esta-
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blecimiento de la polaridad conducente a la aparicion de las zonas caulinar y radical, pue-
den distinguirse cuatro etapas: 1) la histodiferenciacion, con formacion de las primeras es-
tructuras embrionarias (Fig. 6); 2) la expansién celular y depdsito de reservas que implica
una fuerte vacuolizacién; 3) la maduracién con disminucion del metabolismo, induccion del
ARNm de proteinas LEA (“last embriogenesis abundant”) altamente hidrofilicas y adquisi-
cion de tolerancia a la desecacién con pérdida de las conexiones vasculares y 4) la adquisi-
cion de la dormancia primaria y/o germinacion (Vertucci & Farrant 1995). En el control de
cada una de estas etapas participan las hormonas citocininas, giberelinas y auxinas, en
proporciones diferentes como promotores de los procesos de division, diferenciacion y acu-
mulacion de las reservas. También participa el ABA cuyos niveles enddgenos son clave
para prevenir la germinacion junto con una alta osmolaridad (Kermode 1995),y que juega
un rol central en la induccion de la dormancia y la tolerancia a la desecacién (Karssen
1995).

Luego ocurre la llamada post-abscisién de la semilla, es decir, su separacion de las co-
nexiones con la planta madre y, como se ha observado en monocotileddneas, coincide con
el nivel maximo de ABA. Generalmente la testa se oscurece (pardeamiento), los ARNms
para proteinas de almacenaje declinan o desaparecen, el peso fresco esta en el minimo vy la
semilla inactiva metabodlicamente. Una semilla estd madura cuando ha alcanzado su com-
pleto desarrollo, tanto morfoldgico como fisioldgico. En muchas especies esta madurez se
alcanza en la planta madre antes de su dispersion y por ello se presentan mecanismos para

Histodiferenciacion Expansion celular Maduraciéon y secado
e inicio sintesis de pro- e alta tasa de sintesis de e cese de sintesis de proteinas
teinas de almacenaje proteinas de almacenaje de almacenaje
« inhibicién de germi- M| ¢ inicio de sintesis de pro- »{ e término del desarrollo
nacién teinas LEA e ajuste para el secado
¢ inhibicion de germinacion e preparacién para germinacion
ABA

Factores vasculares
de la planta madre alta osmolaridad desecacion

estrés hidrico

Fig. 6. Acontecimientos principales durante el desarrollo de una semilla y factores que lo afectan
(modificado de Kermode 1995).

evitar que germine en ella, en otras hay un desfase temporal (semanas, meses y hasta
afios) entre la madurez morfoldgica vy la fisioldgica.

Proceso de Germinacién

El concepto de germinacién presenta distintas acepciones, segin el enfoque sea agronémi-
co o fisioldgico, por ello en 1968 Evenari propuso que debia comprender todos aquellos
cambios que van desde el inicio de la rehidratacion de la semilla hasta el inicio del creci-
miento de la radicula que culmina con la ruptura de las envolturas seminales; esta acepcion
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fue ratificada también por Bewley & Black (1982) quienes ubican esta etapa entre la madu-
racion de semillas por un lado y el desarrollo de la plantula por el otro. Esto se ajusta al
criterio botanico que considera germinada a las semillas cuando alguna parte del embrién
emerge de las envolturas. Los acontecimientos siguientes, que incluyen la movilizacién de
las reservas mayores, se asocian con el crecimiento de la plantula en el proceso conocido
como “emergencia”.

Se han descrito tres grandes etapas en la germinacion:1) rehidratacion o imbibicidn, 2)
germinacion en sentido estricto o fase estacionaria y 3) crecimiento o ruptura de testa. En
una semilla seca y madura la entrada de agua es trifasica (Fig. 7) con una primera fase ra-
pida, seguida de otra estacionaria y una tercera con marcado incremento de peso; en el
caso de las semillas dormantes no se presenta la tercera fase. Se ha establecido que en la
Ultima fase ocurre un cambio irreversible ya que si se produce una deshidratacidon ocurriri-
an danos importantes en la semilla o su muerte. Se considera que la germinacion es una
reactivacién del crecimiento gatillada por estimulos ambientales simples como disponibili-
dad de agua y oxigeno, o mas complejos como interacciones entre temperatura y luz y
cambios entre promotores e inhibidores enddégenos.

Fase de imbibicidn. la rapida entrada inicial de agua debida al elevado potencial matrico
de las semillas produce gran aumento de volumen (entre 40 y 60%) y generacion de calor,
a medida que se hidrata disminuye la velocidad de entrada de agua dependiendo de facto-
res propios de la semilla (estructura y composicion quimica). A consecuencia de esta entra-
da inicial de agua se produce en las células una alteracidon estructural, particularmente en
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H. murinum E. moschatum E. malacoides B. berteroanus A. barbata

Fig. 7. Capacidad de germinacion de cinco especies de la pradera natural del mediterraneo semiari-
do producidas en diferentes afios (Johnston et al. 1994)

las membranas, que determina lixiviado de solutos (Fig. 8) y metabolitos de bajo peso mo-
lecular hacia el medio, hasta que retornan a su configuracién normal estable, lo que permi-
te el reingreso de dichas sustancias; si asi no fuere se crea un rico medio de cultivo para
microorganismos. Se ha descrito ciclos naturales de rehidratacion y secado en esta fase
gue son beneficiosos para aumentar el vigor y velocidad de germinacion en semillas de mu-
chas especies (Fernandez et al. 1991).

Fase estacionaria. A consecuencia de la imbibicién, la semilla reasume su actividad meta-
bélica y lo primero que se observa es el aumento de la actividad respiratoria, con un impor-
tante consumo inicial de oxigeno, gracias a las hidrolasas que estan presentes en la semilla
seca. También se activan la via glicolitica y la de la pentosa-fosfato, se reparan y activan



v210806 FERNANDEZ & JOHNSTON 13

140
120
100
80 -
60 -
40

—— Rabanito

—a— Lechuga
—— Frejol

Aumento de Peso Fresco (%)

T T T T T T T

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32
Tiempo de imbibicion (horas)

Fig. 8. Cinética de entrada de agua a 25° C en tres especies. La fase I comprende las primeras 6
hrs, la fase Il entre las 6 y 17 hrs y la fase III entre las 17 y 22 hrs aproximadamente (datos no pu-
blicados).

organelos (particularmente mitocondrias) y se reasume la sintesis de proteinas que, inicial-
mente, depende de los ribosomas existentes; a las pocas horas hay sintesis de nuevos ri-
bosomas a partir de los ARNms preformados almacenados y de las proteinas LEA presentes
en el embrion (Bewley 1997).

Fase de ruptura de testa. Por lo general, la salida de la radicula a través de las cubiertas
marca el fin de la germinaciéon y puede estar acompanada de divisiones celulares (maiz,
cebada, habas, arvejas), de elongacién celular (lechuga), o de ambos procesos simultanea-
mente (Pinus lambertiana). Para este crecimiento hay reparaciéon del ADN danado durante
la Ultima etapa de la maduracion, una discreta actividad de sintesis proteica, un potencial
osmotico mas negativo, aumento en la extensibilidad de las paredes celulares o un debilita-
miento de los tejidos que rodean el dpice. Para que ocurra salida de la radicula, ademas de
lo anterior, se necesita una menor resistencia mecanica en las paredes de las células, lo
que se logra con una reduccion del potencial de presidon de esas células, mas la accion de
las hidrolasas de pared como: celulasas, endo-B- mananasa, B-manosidasa, PB1,3-
glucanasa, y otras producidas y/o secretadas por embrion y/o endosperma.

Cabe destacar que no todas las semillas de un lote estan estrictamente en el mismo estado
fisioldgico y esta heterogeneidad se traduce en que no todas germinan simultaneamente;
por lo tanto, es importante determinar algunos parametros para la interpretacion de esas
respuestas como: las curvas o cinéticas de germinacion, que representan la evolucion
de los porcentajes de germinacion en funcion del tiempo, éstas son generalmente sigmoi-
deas; la velocidad del proceso puede determinarse a través de las mas usadas como
“tiempo de latencia” o tiempo necesario para la germinacion de la primera semilla y el “*Gsy”
o tiempo necesario para alcanzar el 50% de la capacidad germinativa; la capacidad de
germinacion que es el porcentaje maximo alcanzado segln la procedencia de las semillas
y las condiciones experimentales (Fig. 9); y el poder germinativo que corresponde al
maximo porcentaje en condiciones optimas, es decir, es el porcentaje de semillas vivas
(Come 1982).

Factores ambientales

La germinacion de una semilla madura, viable y sin dormancia requiere condiciones exter-
nas favorables en cuanto a disponibilidad de agua, temperatura y oxigeno.

Agua. una insuficiente humedad en la cama de semillas es una causa frecuente de fracaso;
las condiciones hidricas para germinacion han sido modeladas determinandose que con es-
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Fig. 9. Lixiviacion acumulada de electrolitos en semillas de pimiento normales e envigoriza-
das (hidropriming de 52 h) (Fernandez et al. 1991)

casez de agua puede haber una imbibicién insuficiente que soélo permite el crecimiento de
hongos (requieren potenciales hidricos mas bajos) y pudricién de las semillas, por el con-
trario si el abastecimiento de agua es adecuado y la semilla vigorosa puede germinar. La
cantidad de agua que una semilla embeba dependerad de la magnitud del gradiente entre
ésta y el suelo (su potencial hidrico y conductividad hidraulica) y de las caracteristicas de la
semilla: tamano, relacién volumen/superficie, forma, caracteristicas y composicion de la
cubierta seminal que determinan el grado de contacto entre semilla y poros del suelo y por
ende, la conductividad hidraulica. Los gradientes demasiado elevados pueden llegar a ser
dafinos para algunas semillas grandes (frejol, garbanzo, arveja) porque las membranas
celulares semi-hidratadas no regulan eficientemente el trafico de sustancias. Se sabe, ade-
mas, que es posible detener la rehidratacion de la semilla y mantenerla en un estado de
germinacién suspendida conocido como invigorizacién o “priming” el que implica ventajas al
reducir el tiempo de emergencia y lograr mayor sincronizacién en ella (Fernandez & Johns-
ton 1995); esto se da también en poblaciones naturales cuando experimentan lluvias se-
guidas de sequias.

Temperatura. los limites superior e inferior para este proceso, asi como el rango 6ptimo
para la mayor y mas rapida germinacion, se determinan facilmente en forma empirica, pero
en la practica es mas dificil; en general, depende de la especie (variedad, genotipo) y del
origen que determina su grado de madurez y condicion fisioldgica. Sus efectos son comple-
jos pues involucran desde procesos fisicos hasta bioenergéticos y afectan de modo diferen-
te, con distintos 6ptimos, a cada fase del proceso de germinacion; asi la temperatura 6pti-
ma para la fase metabdlica es inferior a la de crecimiento y la fase de imbibicidon es poco
afectada por la temperatura. Por ejemplo, una baja temperatura reduce los requerimientos
de O, ya que disminuye la solubilidad de éste en el agua y su demanda en procesos oxida-
tivos anexos como se observé en A. repanda (Fernandez et al. 1986). El mayor efecto de la
temperatura esta en el tiempo de inicio de la germinacion o “fase lag” y en las tasas de
germinacion (Fig. 10); por lo tanto, el nivel éptimo de temperatura determinara, para cada
especie, si la germinacion ocurrira en condiciones de humedad favorable, pero transitorias,
como aquellas que lo hacen en primavera o si dispondrd de estas condiciones favorables
por mas tiempo como seria el caso de aquellas especies que germinan en otofio.

Oxigeno. sus requerimientos son variables, las demandas aumentan a medida que se in-
crementa el grado de hidratacion de los tejidos (particularmente del embridén) porque se
activan las enzimas respiratorias preexistentes. Por lo general, se ha visto que baja el con-
sumo de O, antes de la ruptura de testa por una reduccién de su solubilidad en las testas
totalmente hidratadas y por un agotamiento de los azucares en el embriéon. En muchos ca-
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Fig. 10. Cinética de germinacién de cinco especies de la pradera natural del mediterraneo semiarido
a tres temperaturas constantes. (A) 5°C; (B) 8°C; (C) 15°C (6ptimo) (Olivares et al. 1990)

sos ocurre en este periodo un metabolismo anaerdbico de tipo fermentativo.

Emergencia

Esta comprende desde la ruptura de testa hasta la aparicion de la nueva plantula sobre el
suelo con lo que alcanza competencia fotosintética, corresponde al crecimiento efectivo del
embrion e implica un aumento significativo del peso fresco. Este crecimiento es sustentado
fundamentalmente por las sustancias de reserva acumuladas en los cotiledones y endos-
permo o perisperma; para que ellas entren a formar parte de las rutas metabdlicas del em-
brién es necesario su hidrdlisis y la conducciéon de las unidades resultantes a través de al-
guna ruta hacia el embrién. En gramineas el control lo tiene el embridén, ya que al extraerlo
esto no ocurre, pero puede ser reemplazado por AGs que actla sobre las células de aleuro-
na, como se demostrd a partir del modelo de Van Overbeeck; hoy se sabe que el proceso
de secrecion de la a-amilasa, que corresponde al 70% de sus enzimas, implica una sintesis
“de novo” cuyos genes son activados por AGs a través de “secuencias cis” que deben inter-
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actuar con “factores trans” en una cascada de respuestas de un proceso muy conservado
en la escala evolutiva. Hay también otras hidrolasas secretadas al endospermo y controla-
das por esta hormona: fosfatasa acida, B-amilasa, carboxipeptidasas y B1,3 y B1,4- gluca-
nasas (Matilla, 2000).

En las semillas no endospérmicas las enzimas son producidas por las células en que se en-
cuentran las reservas. La actividad de las endo y exo peptidasas aumenta a medida que se
incrementa el contenido de agua; también existe actividad proteolitica con sintesis “de no-
vo” y activacion de las proteasas almacenadas en la semilla seca. Las sustancias lipidicas
de reserva generan acidos grasos y glicerol en el glioxisoma mediante una B-oxidacién. Hay
también movilizacion de reservas de fosfato desde las fitinas y fitatos, donde se encuentran
ademas otros cationes (calcio, magnesio, potasio). El transporte de las unidades resultan-
tes de la hidrodlisis de las reservas puede hacerse de célula a célula y en el embridén por ele-
mentos del floema, para aquellos casos que hay algun grado de diferenciacion gatillada por
AIA. Estudios en arvejas mostraron que se requiere la hidrélisis de almiddén y proteinas
contenidas en los cotiledones para el desarrollo de las estructuras subcelulares como mito-
condrias, nucleos y reticulo endoplasmico organizado. La transferencia de sustancias desde
los cotiledones hacia el eje embrionario requiere en él un cierto desarrollo, en este caso
alrededor de 4 cm de longitud.

La forma de emerger varia segun: el tipo de semilla, donde quedan los (el) cotiledones y
cudl es la parte del embridn que se alarga. Asi, se distingue una emergencia “epigea” cuan-
do el cotileddn sale del suelo y el hipocétilo se alarga, como ocurre con poroto y cebolla y
otra “hipégea” en donde el cotiledén queda en el suelo y se alarga el epicétilo, como es el
caso de arveja y maiz. Generalmente los dpices meristematicos se protegen de posibles
dafios con la presencia de un coleoptilo en gramineas, o de la disposicion curvada del tallo
(gancho) que protege la plumula en dicotiledéneas, siendo ambos tejidos sensibles a la luz
bajo cuya influencia se rompe o se estira, respectivamente.

La emergencia del coleoptilo o la plumula sobre el suelo hace que la nueva plantula quede
expuesta a la luz lo cual produce supresién del crecimiento del mesocétilo, hipocoétilo o epi-
cétilo y estimula la sintesis de clorofila. A continuacidon hay una etapa de transicién, en que
la fotosintesis gradualmente va adquiriendo preeminencia sobre el aporte de las reservas
seminales para el crecimiento. En trigo las plantulas se vuelven autétrofas cuando la se-
gunda hoja emerge completamente y esta apareciendo la tercera; no obstante, gran parte
de las reservas esta destinada inicialmente al desarrollo de raices, es decir, la plantula es
independiente respecto al suministro de agua y minerales antes que la fotosintesis esté
funcionando plenamente.

DORMANCIA EN SEMILLAS

En estas estructuras se presentan los tres tipos de dormancia descritos, los que se revisa-
ran brevemente a continuacion:

Endodormancia o dormancia embrionaria

En algunas especies se pueden encontrar embriones rudimentarios o subdesarrollados que
deben completar su crecimiento antes de germinar, por ello deben pasar por un periodo de
post maduracién en condiciones ambientales para completar su desarrollo; es decir, requie-
ren de un tiempo variable de almacenaje seco propio de cada especie antes de germinar.
Ejemplos de esto encontramos en semillas de orquideas, clscuta, fresno, boldo y otros, asi
en Atriplex repanda se detectaron embriones total o parcialmente subdesarrollados en
muestras recién cosechadas los que después de un ano o mas desaparecian (Johnston et
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al. 1987).

Otro grupo presenta semillas con embriones totalmente desarrollados, pero con algun des-
orden fisioldgico que frecuentemente se presenta en semillas con reservas grasas o pro-
teinicas. Diversas hipotesis tratan de explicarlo: una deficiencia enzimatica por represién
de ciertos sitios de ADN que imposibilitan su sintesis; un desbalance hormonal que debe
superarse antes de germinar, ya que muchas especies presentan gran cantidad de ABA que
debe degradarse o sintetizar sustancias de accién opuesta como AGs, algunas particularida-
des del metabolismo energético como una actividad insuficiente del ciclo de las pentosas-
fosfato. Ejemplos de esto son algunas semillas de Pinus, Rosa, Betula, Malus y cereales. Su
intensidad o profundidad también es variable requiriendo de un periodo de post madura-
cion, frecuentemente en frio y ambiente himedo denominado “estratificacidon”; por ejemplo
a 4°C bastan cuatro semanas para degradar el ABA presente en el embridn; en los casos
de dormancia poco profunda también son efectivas otras temperaturas.

Paradormancia o dormancia tegumentaria

La paradormancia o dormancia tegumentaria, es impuesta por la naturaleza o funcionali-
dad de las estructuras adyacentes al embridén, pues cuando éstas se extraen o el embridn
se aisla éste puede crecer normalmente. Hay diversos mecanismos causantes de parador-
mancia segun Come (1982):

Impermeabilidad al agua y/o a los gases. Muchas plantas producen semillas con cu-
biertas seminales cuya composicién actia como barrera para la difusidon del agua o de ga-
ses como O,, CO, y otros, esto se ha observado en algunas Fabaceas, Malvaceas y Poa-
ceas, particularmente de clima templado. La presencia de tejidos muy compactos, con cé-
lulas impregnadas en compuestos cerosos o mucilaginosos o que sélo dejan un pequeio
sector permeable (micropilo) restringen el ingreso del agua; esto se ha observado en Blep-
haris persica cuya capa de mucilagos al hidratarse impide la adecuada difusién de oxigeno.

Resistencia mecanica. Las fuerzas generadas internamente son, a veces, insuficientes
para romper la cubierta, luego ésta debe dafiarse o gastarse para poder germinar. Por
ejemplo, las semillas de Acacia caven (espino) en condiciones naturales deben experimen-
tar una o mas de estas acciones para germinar: la actividad de la flora microbiana del sue-
lo, grandes fluctuaciones térmicas, arrastre por corrientes de agua que provoquen fisuras
en la testa, ser consumidas por animales pues con los acidos del tracto digestivo produce
el desgaste necesario; también se ha encontrado esta dormancia en Malva parviflora
(Chorbadjian & Kogan 2004).

Presencia de inhibidores. Hay semillas que presentan compuestos quimicos de variada
naturaleza que actlan como inhibidores de la germinacién, son generalmente sustancias
solubles en agua (fenoles, cumarina, saponinas, acido cinamico, etc.). Estos deben lavarse
con las lluvias (particularmente en zonas semiaridas) y quedar lejos de las semillas para
que éstas puedan germinar; en el caso de presencia de fenoles primero deben oxidarse
completamente a tasas dependientes de la temperatura utilizando gran parte del oxigeno
disponible con lo que retardan el inicio del proceso. Por ejemplo en A. repanda que se dise-
mina como un fruto indehiscente deben lixiviarse las saponinas y el NaCl de sus bracteas
para germinar (Fernandez et al. 1986).

Fotosensibilidad. Generalmente las semillas de tamafos extremos (muy grandes o muy
pequefas) presentan requerimientos luminosos, sean positivos o negativos. Las pequefas
como las semillas silvestres que normalmente quedan en la superficie del suelo sin ente-
rrarse y también las acuaticas, germinan facilmente con luz blanca, pero lo hacen pobre-
mente o no germinan en oscuridad. Las grandes dificilmente lo hardn a la luz como ocurre
con Nemophila insignis. El sensor para estas respuestas es el fitocromo, por lo que importa
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la composicion espectral de la luz, su duracién, la integridad de las cubiertas seminales
(lugar donde se capta el estimulo) y la temperatura que debe ser media-alta o en caso con-
trario que exista algun grado de déficit hidrico, como se observé en Medicago polymorpha
(Johnston et al. 1997).

Ecodormancia

Muchas semillas no germinan cuando alguna condicién ambiental necesaria no esta presen-
te en el nivel adecuado: temperaturas demasiado bajas o muy altas, falta de luz o agua
insuficiente para lograr la hidratacién completa. En especies colonizadoras es comun en-
contrar que la germinacion esta regulada por fluctuaciones de temperatura y la calidad o
duracion del periodo de luz, Gutiérrez et al. (1988) plantean que como la germinacion de A.
repanda esta regulada por la luz y la temperatura y tiene emergencia epigea seria una es-
pecie oportunista que crece en ambientes alterados. Cabe recordar que muchas de las se-
millas ecodormantes pueden ser inducidas secundariamente a otro tipo de dormancia por
falta de oxigeno, déficit hidrico, oscuridad (al enterrarse), temperaturas extremas u otro.

Se ha determinado que el evento primario que provoca la ruptura de dormancia es la re-
cepcion del estimulo adecuado, generalmente a nivel de membrana, que gatilla una sefial
de transduccién que a su vez desencadena los eventos secundarios, estos pueden ser cam-
bios metabdlicos u hormonales (sintesis de giberelinas o citocininas y degradacion de ABA).
Se sabe que las giberelinas pueden reemplazar algunos requerimientos ambientales para la
germinacién. Cuando las semillas se dispersan pueden llegar a ambientes muy heterogé-
neos, a veces poco adecuados para la sobrevivencia, por lo tanto, las estrategias de germi-
nacién estan estrechamente relacionadas con las caracteristicas de su habitat natural. Lue-
go, para aumentar sus posibilidades de perpetuacion en el tiempo las plantas presentan la
capacidad de producir semillas con diversos grados de dormancia o polimorfismo; es decir,
producen dos o mas tipos de semillas que no solo son morfolégicamente distintas sino ade-
mas presentan distintos grados de dormancia, con lo que pueden escalonar la germinacion
de la poblacion en el tiempo y evitar que germinen todas simultaneamente (Fenner 1985).

DORMACIA EN YEMAS

Los propagulos vegetativos como tubérculos, estolones o bulbos, asi como las yemas de
plantas perennes, particularmente de zonas templadas o frias, pasan también por un perio-
do de dormancia, es decir, son de crecimiento ciclico. Caso clasico son la mayoria de las
plantas de hoja caduca cuyas yemas se forman a fines del verano, entran en dormancia en
otofio, pasan sin crecer el largo periodo invernal y reanudan su actividad al incrementarse
la temperatura en primavera. Para sobrevivir a las condiciones adversas del invierno debe
producirse la instauracién del mecanismo de dormancia antes de la llegada de esas condi-
ciones desfavorables, luego deben ser capaces de anticipar el cambio climatico. Esto debe
ocurrir también para que las yemas no interrumpan su dormancia hasta que las condiciones
sean apropiadas para sustentar un crecimiento normal, pues el reinicio prematuro del creci-
miento de esas yemas provocar su muerte.

Esta dormancia es entonces un proceso progresivo, que ocurre a menudo en grados, puede
ser impuesta por factores internos propios de la yema o externos del ambiente; en muchos
casos parece que ambos factores interactlan para inducir, mantener y liberar el estado
dormante. Asi, las yemas que estan entrando en dormancia pueden estimularse a reanudar
su crecimiento facilmente, en cambio, aquellas que estdn en plena dormancia requieren
tratamientos (etilenclorhidrina, agua a 40 o 50°C) extensos o0 severos para romperla vy
reanudar su crecimiento, en algunas especies no es posible lograrlo (Hopkins 1995). La
instauracién coincide con la caida de las hojas, una disminucién de la actividad cambial, el
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depdsito de callosa invernal transitoria en vasos y el aumento de la resistencia al frio (Taiz
& Zeiger 2006); ésta es una tipica respuesta al dia corto propio de fines del verano, donde
participan las hojas con el sistema fitocromo quien percibe el estimulo fotoperiddico. La de-
teccion del estimulo coincide con cambios hormonales, no esta claro si estos son el resulta-
do o la causa; pues en algunas especies, puede detectarse una disminucién de giberelinas
y auxinas antes del cese del crecimiento y la instauracion de la dormancia en las yemas.
Numerosos investigadores reportaron gran aumento de actividades inhibidoras del creci-
miento en extractos crudos de tejidos que estaban entrando en dormancia, identificandose
asi al ABA como causante principal de la entrada en dormancia. Trabajos mas recientes con
métodos analiticos mas sensibles (cromatografia de gas-liquido) y evidencias contradicto-
rias que muestran menos ABA al instaurarse han puesto en duda este rol del ABA plantean-
do otros factores involucrados (Rock & Zeevaart 1993).

Las yemas dormantes se caracterizan por su incapacidad para crecer y una baja tasa respi-
ratoria aunque existan condiciones adecuadas para hacerlo, gran parte de ellas estan ence-
rradas en un conjunto de hojas modificadas denominadas escamas, que ademas de aislar y
proteger, evitan su desecacion y sirven para percibir los estimulos fotoperiddicos. Con las
técnicas de ADN recombinante se ha determinado que el fendmeno implica trascripcién de
nuevos genes correspondientes a los inhibidores de la sintesis de ciertos acidos nucleicos y
proteinas que impiden la entrada en dormancia de las yemas. Se han encontrado también
cambios en la actividad relativa de citocromo-oxidasas y polifenol-oxidasas, las que dismi-
nuyen a un minimo en invierno en ramillas de Prunus cerasus, y cambios en los patrones
de isoenzimas de estearasas y formas de peroxidasas durante la transiciéon al estado de
dormancia invernal de agujas de pino y lentejas de agua. En el proceso se pueden distin-
guir al menos tres fases: la primera es la predormancia, que muchas veces ocurre en vera-
no junto con el desarrollo de la yema, presenta una entrada gradual y puede revertirse, por
lo que puede considerarse como una ecodormancia; la segunda es la dormancia verdadera
o invernal, que se revierte muy dificilmente o no puede alterarse indicando que se ha des-
encadenado un proceso nuevo; y la tercera es la postdormancia cuando se ha cumplido el
tiempo y satisfecho los requisitos para la salida del estado, esto puede acelerarse.

Las bajas temperaturas presentan un rol principal en la ruptura del estado dormante y ge-
neralmente se requieren por un periodo mas o menos largo antes de reasumir el crecimien-
to activo, es decir, muchas yemas tienen requerimientos de frio previos a que sus células
sean capaces de dividirse y elongarse, también debe disolverse la callosa de los vasos
cuando se hubiere formado. La mayoria de los estudios en este sentido se han realizado en
especies frutales u ornamentales deciduas, dado que presentan limites latitudinales o geo-
graficos para su cultivo; asi, en muchos frutales este proceso es especialmente critico para
las producciones comerciales ya que las yemas florales que originaran frutos se iniciaron el
verano anterior, deben pasar el invierno y cumplir los requerimientos de frio satisfactoria-
mente para continuar su desarrollo y formar los frutos en la siguiente primavera. Las tem-
peraturas mas efectivas para esta funcidon son aquellas cercanas a las de congelacién, la
cantidad de tiempo que deben estar presentes depende de la especie o cultivar, de la raza
genética o del ecotipo y aun, de la ubicacién de la yema en el arbol. Especies como manza-
no (Malus pumila), peral (Pyrus communis) y cerezo (Prunus cereasus) requieren aproxi-
madamente 7 a 9 semanas de exposicion a temperaturas bajo 7°C para superar la dorman-
cia; otras requieren sobre 22 semanas (Prunus americana), 4 a 6 semanas (Prunus arme-
riaca), o tan sélo 4 dias (Diospyros kaki) para romper la dormancia. En las regiones tem-
pladas la temperatura puede variar ampliamente durante el invierno; sin embargo las es-
pecies con requerimientos de frio son capaces de sumar los periodos de bajas temperaturas
y no reanudar el crecimiento hasta que se haya acumulado la cantidad necesaria de horas
de frio (Hopkins 1995).

En el caso de érganos subterraneos como bulbos, cormos y tubérculos, los mayores ante-
cedentes disponibles corresponden a la papa que se forma con temperaturas bajas
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(alrededor 12°C) y sus yemas presentan una dormancia que se instaura posiblemente du-
rante los dias cortos; ésta se pierde gradualmente con el tiempo a una velocidad que va en
relacion inversa con la edad y la posicidn de la yema (Swing 1995). Por lo tanto, debe aso-
ciarse a alguna caracteristica interna como podria ser disminucién de la concentracién del
ABA y/o aumento en la concentracion de giberelinas o citocininas, pero no esta totalmente
claro; por otra parte, se puede romper la dormancia con tratamientos quimicos o tempera-
turas medias altas. El metabolismo del tubérculo parece cambiar desde las actividades de
sintesis y depdsito de reservas durante su crecimiento a otra en que hay un marcado incre-
mento de las reacciones hidroliticas al término de la dormancia. Durante el periodo de al-
macenamiento (no inferior a los 10°C) y una vez rota la dormancia, la yema apical es la
gue crece seguida basipetalmente por las otras, dado que presentan, ademas, dominancia
apical (Milthorpe & Moorby 1982). En bulbos y cormos existe todavia menos informacion,
parece que la induccién de la dormancia y de las diversas etapas de desarrollo requiere
temperaturas precisas propias para cada especie. En estolones de “alcachofa de Jerusalén”
incubados con adenosina durante la tuberizacion e induccién de dormancia a inicios de pri-
mavera, se observd un incremento de nucledtidos no adenilicos respecto a los adenilicos,
proceso que demord tres meses y en la mitad ya sus yemas eran dormantes.

TERMOPERIODICIDAD

En condiciones naturales las temperaturas diurnas, generalmente, son mas altas que las
nocturnas lo que provoca un efecto benéfico en el crecimiento de las plantas denominado
termoperiodicidad. Se observa que el crecimiento es mayor cuando ocurre bajo un régimen
de fluctuacion térmica que cuando la planta crece bajo una temperatura constante. Las res-
puestas termoperiddicas tipicas se manifiestan especialmente en especies de zonas templa-
das, donde las fluctuaciones térmicas son mas amplias. En regiones tropicales donde las
fluctuaciones térmicas son minimas, las plantas no responden al termoperiodo y crecen
mejor a temperatura constante.

En una serie de experimentos Went (1953) demostré que el crecimiento de plantas de to-
mate variaba con la temperatura nocturna y con la edad de la planta. En general, en ésta
especie el crecimiento 6ptimo ocurre en la noche, cuando las temperaturas nocturnas son
mas bajas que las diurnas. Algunos ejemplos de termoperiodicidad son: el crecimiento de
tubérculos de papa, la elongacion del tallo y la iniciacion de flores.

Un aspecto importante que permite explicar la respuesta termoperiddica es que ocurre un
equilibrio favorable entre la produccién de fotoasimilados y su pérdida por respiracion noc-
turna. Se ha observado que el crecimiento disminuye sobre una cierta temperatura ya que
el suministro de azucar se hace limitante, al afectarse tanto su transporte como la cantidad
disponible. La base de este comportamiento radica en que los diferentes procesos presen-
tan diferentes temperaturas optimas. Mientras la fotosintesis tiene un rango 6ptimo de
temperatura entre 20 a 25° C, la intensidad de la respiracién se incrementa fuertemente
con temperaturas sobre 25° C, observandose que algunas especies duplican su respiracién
con temperaturas superiores a 30° C. Asi, entre mas elevada sea la temperatura nocturna,
mavyor sera la respiracién y por ende la pérdida de fotoasimilados sintetizados durante el
dia. Es importante, para el crecimiento, que durante la noche la pérdida de fotoasimilados
sea minima, lo que ocurre en temperaturas nocturnas bajas.

Los tallos crecen principalmente de noche, mientras que las raices lo hacen tanto de dia
como de noche. Se ha observado que las temperaturas nocturnas bajas favorecen el creci-
miento de raices, como el suelo se enfria menos que el aire, el crecimiento de las raices es
menos inhibido que el crecimiento de la parte aérea y a la vez disponen de una mayor can-
tidad de asimilados. En frutos, las temperaturas nocturnas relativamente bajas favorecen
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un mayor crecimiento al quedar mas asimilados disponibles para su crecimiento y no para
la formacion de nuevos tallos y frutos. También se ha observado termoperiodicidad en
plantas con rizomas, o bulbos y en arbustos y arboles de hoja caduca. En este caso se
habla de termoperiodicidad anual y el desarrollo de las plantas sélo es posible cuando los
periodos de altas temperaturas (verano) se alternan con periodos de baja temperatura
(invierno).

MECANISMOS DE LAS RESPUESTAS A BAJAS TEMPERATURAS

Los principales aspectos que influyen en la sensibilidad de los vegetales al frio son la espe-
cie, la edad, la historia previa y las condiciones ambientales. En general, las plantulas muy
jovenes, las semillas en germinacion y las flores son las mas afectadas por las bajas tem-
peraturas, mientras que las semillas dormantes son las mas resistentes. Habitualmente, las
raices son mas sensibles que la parte aérea y los tallos mas que las yemas.

Las bajas temperaturas son un factor importante que determina la distribucién geografica
de las especies y de los cultivos. Los dafios a los cultivos son cuantiosos, se estima que un
descenso de 1°C, en la temperatura promedio anual, provocaria una disminuciéon del 40%
en la cosecha mundial de arroz. La expectativa de utilizar cultivos sensibles a bajas tempe-
raturas en regiones de clima frio se basa en las posibilidades de manipular las respuestas
naturales de las plantas a esas temperaturas. En los Ultimos afos se ha realizado esfuer-
Zos para conocer la forma en que las plantas “sensan” el ambiente y responden a los cam-
bios ambientales por la aplicacion potencial de este conocimiento. Esto unido al uso de téc-
nicas de ingenieria genética permitiria proporcionar resistencia al frio a plantas sensibles.
No cabe duda que, con la aplicacién de estas nuevas y poderosas herramientas, en Chile
seria posible extender notablemente el area de cultivo de especies tropicales hacia zonas
mas frias y por otra parte se podria evitar o reducir el dafo a los cultivos causado por hela-
das.

En el transcurso de la evolucion, las plantas adquirieron numerosos mecanismos de super-
vivencia relacionados con el frio. Para sobrevivir a este estrés, las plantas usan mecanis-
mos de evasidon y de tolerancia. La evasion consiste en minimizar la presencia del estrés;
en cambio, la tolerancia es la capacidad de resistir las alteraciones que ocasiona el frio a
través de mecanismos internos extremadamente complejos que estan controlados por ge-
nes “gatillados” por las bajas temperaturas.

Aclimataciéon a bajas temperaturas (acondicionamiento, endurecimiento)

Una de las estrategias de tolerancia es la aclimatacién al frio, proceso por el cudl las plan-
tas aumentan su tolerancia al congelamiento después de ser expuestas a bajas temperatu-
ras por un periodo de tiempo. Las sefiales ambientales que la desencadenan son dias cor-
tos y una disminucién paulatina de la temperatura; las plantas se acondicionan a medida
que la temperatura baja en otofio, esto requiere energia e involucra cambios en la expre-
sion genética que se traducen en cambios cualitativos en el patréon de proteinas sintetiza-
das. Un ejemplo de aclimatacion es el centeno que muere por congelamiento a -15° C, sin
embargo, después de una exposicidn a una temperatura no congelante puede sobrevivir,
sin congelarse, a temperatura cercana a -30° C.

En general, las plantas aclimatadas sobreviven con mayor cantidad de agua congelada en
sus tejidos; la resistencia a la congelaciéon depende, tanto de la capacidad de los espacios
extracelulares para controlar el volumen del cristal como de la capacidad del protoplasto de
resistir a la deshidratacion. Se ha observado que la aclimatacion al frio esta correlacionada
con una disminucidn del potencial osmético y con una activa fotosintesis. El grado de acli-
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matacién alcanzado depende de las temperaturas a la que la planta ha estado expuesta.

La necesidad de vernalizacion de ciertas especies implica necesariamente que esas plantas
deben aclimatarse al frio. Aunque la aclimatacidon como la vernalizaciéon son respuestas a
baja temperatura, la duracién del periodo de exposicion al frio es distinta, asi la vernaliza-
cion requiere varias semanas de exposicion al frio; en cambio, la adquisicion de la toleran-
cia al congelamiento ocurre en un plazo de pocos dias, ya que es esencial una rapida induc-
cion de proteinas protectoras para sobrevivir a bajas temperaturas.

Se postula que la aclimatacion al frio se realizaria en dos etapas: la primera estaria contro-
lada por el fitocromo y es inducida por dias cortos y temperaturas no congelantes. En las
hojas se sintetizaria ABA, que se exportaria al tallo via floema; se acumulan azlcares y
otras sustancias protectoras, la cantidad de agua libre disminuye y la vacuola central se
divide en numerosas vacuolas pequefias. Las membranas y enzimas se reorganizan para
tolerar la deshidratacion provocada por la formacion de hielo. En esta etapa la aclimata-
cion se puede perder rapidamente con temperaturas entre 10° a 20° C durante unos pocos
dias. Asi, tan pronto la planta emerge de la dormancia su resistencia al frio y su capacidad
para desarrollar resistencia se pierde rapidamente. En la segunda etapa las bajas tempera-
turas gatillan una serie de cambios metabdlicos, como aumento del P orgénico; aumento
del contenido de azlcares por hidrélisis de almiddn y mayor resistencia del protoplasma a
la deshidratacion. En cereales de invierno, durante la aclimatacidn, se observa acumulacion
de azucares en las paredes celulares lo que ayuda a restringir el crecimiento de los crista-
les.

Una funcién clave de la aclimatacion es estabilizar las membranas contra el dafio por con-
gelamiento. En plantulas de trigo aclimatadas se incrementa la actividad de la ATPasa aso-
ciada a la membrana, a diferencia de las plantulas no aclimatadas donde producto de la
baja actividad de ATPasa se reduce la mitosis y el crecimiento (Taiz & Zeiger 2006, Palta et
al. 1993). El dano a las membranas se reduce al aumentar los acidos grasos insaturados
que las constituyen (Fig. 11).

El agua de vasos y paredes celulares se congela a unas pocas décimas de grado sobre cero.
Dependiendo de la concentracion de solutos, el jugo celular se congela entre -1° y -5° C.
Ademas, la mayor cantidad de solutos evita la deshidrataciéon excesiva de la célula en el

Aclimatacién a bajas temperaturas
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Fig. 11. Regulacion del grado de saturacién de los acidos grasos de la membrana. El grado
de insaturacion de los lipidos juega un rol fundamental para el 6ptimo funcionamiento de
las membranas. Durante la aclimatacién a la baja temperatura aumenta la actividad de las
desaturasas y la proporcién de acidos grasos insaturados y disminuye la temperatura de
transicion permitiendo que se mantenga la integridad de las membranas, su fluidez y no se
pierda la compartamentalizacion.
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caso que se forme hielo en el espacio intercelular. La capacidad de una célula para evitar
formacion de hielo es mayor cuando la solucién vacuolar presenta una gran cantidad de
solutos o el agua estd osmoéticamente ligada a componentes protoplasmaticos, que cuando
el agua puede salir facilmente. El incremento de sustancias que adsorben agua baja el pun-
to de congelacién, azlcares como sacarosa, rafinosa y fructosa aumentan con el frio y evi-
tan la formacién de hielo intracelular al disminuir la temperatura de congelamiento del
agua.

En variedades de trigo tolerantes al frio hay una mayor acumulacién de fructosanos en
hojas, tallos y raices y una mayor actividad de enzimas responsables de la sintesis y movi-
lizacion de los azlcares (sacarosa fosfato sintasa y sacarosa sintasa) que en las variedades
adaptadas a zonas mas calidas. El aumento de la actividad de la sacarosa sintasa a bajas
temperaturas es causado por la induccion del gen que codifica esta enzima, lo que ha per-
mitido considerarla, a partir de entonces, como una proteina de la aclimatacion al frio.

Otro mecanismo que proporciona tolerancia al frio es la desecacién parcial de los tejidos, lo
cual, en ultima instancia, equivale a aumentar la concentracion de solutos en la célula. La
desecacion es extrema en las esporas de hongos y en semillas maduras, pues la poca agua
remanente (muchas veces menos del 10% del peso de una semilla) queda fuertemente
asociada a las macromoléculas y dificilmente se congela; en caso que ello suceda, los cris-
tales de hielo suelen ser demasiado pequerios para dafiar las células. Por ello, las esporas y
las semillas pueden resistir la inmersion en nitrogeno liquido (-196°C) sin sufrir dafios.

Regulacion de la respuesta a la aclimatacion

Las evidencias sefialan que existen varios mecanismos involucrados en la respuesta de acli-
matacién al frio. En Arabidopsis los genes COR (cold-regulated genes) juegan un rol en es-
te proceso (Thomashow 2001, Sung et al. 2003). Las bajas temperaturas inducen sintesis
de proteinas que actlan como factores de transcripcion (CBF conocido también como
DREB1) en la induccién de los genes COR (Fig. 12). El factor DREB1 es similar al DREB2
gue se expresa en la sequia, estrés salino y por el ABA. La transcripcion de los genes CBF
aumenta fuertemente a los 15 minutos de transferidas las plantas a bajas temperaturas y
la acumulacion de genes COR ocurre después de las dos horas, lo que probaria que la fun-
cion fundamental del CBF es proteger a las células contra el congelamiento.

Proteinas anticongelantes

Muchas de las plantas que sobreviven a temperaturas bajas secretan “proteinas anticonge-
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Frio N ICE (inductor CBF expression)

}

Factores transduccion CBF/DREB1

Genes|
COR —» Aclimatacion al frio

Fig. 12. Esquema de la regulacién genética en la aclimatacion al frio. Se induce sintesis de factores
de transcripcion y activacion de un “inductor de la expresion del gen CBF” denominado “ICE” que no
so6lo induce la expresion de esos genes sino que ademas induciria la expresion de otros genes que
participarian en la aclimatacidn al frio y en otros estreses que involucran deshidratacion.
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lantes” (AFPs) al apoplasto las que se unen irreversiblemente a la superficie del cristal de
hielo impidiendo la unién de nuevas moléculas de agua, evitando asi el crecimiento y re-
cristalizacion del hielo. La funcién de la AFP no es prevenir el congelamiento, sino que redu-
cir el dafio causado por el crecimiento de los cristales (Griffith et al. 2005; Griffith & Yaish
2004). Las proteinas AFP se presentan sodlo en las plantas tolerantes después que ellas se
han expuesto a bajas temperaturas. Lo sorprendente de estas proteinas es que son homé-
logas a las proteinas relacionadas con la patogénesis causada por hongos (PR), que son
liberadas al apoplasto en respuesta a la presencia del patdgeno y cuya funcion es degradar
las paredes del hongo e inhibir sus enzimas.

La sintesis de las proteinas AFP esta regulada por bajas temperaturas, dias cortos, des-
hidratacidon, ABA y etileno. Su regulacion es compleja ya que involucra tejidos especificos y
respuestas de desarrollo. Plantas de centeno sometidas a bajas temperaturas o sequia sin-
tetizan etileno que induce la expresion de nuevos genes, como la sintesis de proteinas AFP
y PR las que son secretadas y acumuladas en la superficie exterior de la pared (Griffith &
Yaish 2004). En centeno de invierno, especie resistente al congelamiento se han encontra-
do 6 AFP diferentes con pesos de 16 a 35 kD las que se localizan en células epidermales y
en células que rodean los espacios intercelulares inhibiendo el crecimiento del cristal extra-
celular.

Acido abscisico (ABA)

En plantas que presentan aclimatacion al frio hay un aumento de ABA a comienzos de oto-
fo. Este incremento es mayor en especies tolerantes al frio que en especies sensibles. La
aplicacion de ABA en especies que presentan aclimataciéon al frio aumenta la tolerancia al
congelamiento; en plantulas de alfalfa, induce alrededor de un 50% de sobrevivencia com-
parado con tratamientos normales de aclimatacion (Mohapatra et al. 1988). El tratamiento
induce la sintesis de las mismas proteinas que se producen por efecto de la aclimatacién o
por un déficit hidrico mediano (Taiz & Zeiger 2006). Se piensa que estas proteinas prote-
gen a la célula de la deshidratacién y del congelamiento estabilizando proteinas y membra-
nas. Mutantes de Arabidopsis que son insensibles al ABA (abil) o deficientes en ABA (aba-
1) no pueden ser aclimatados al congelamiento debido a que son incapaces de expresar los
genes regulados por el frio.

Se ha observado que existe un paralelismo entre las respuestas fisioldgicas de la planta a
las bajas temperaturas y a la sequia. En general, las plantas resistentes al frio también
presentan una resistencia a la sequia. Se piensa que las caracteristicas celulares que per-
miten la resistencia al frio serian similares o las mismas que las que confieren resistencia a
la sequia. Sin embargo, no existen evidencias claras que el ABA juegue un rol fundamental
en la activacién de la respuesta al frio y se piensa que su papel es menor (Thomashow
1999).

Rol del calcio

El frio induce aumento de Ca citoplasmatico que participa como segundo mensajero en la
fosforilacién de proteinas y en la activacion de varios factores de transcripcidon que formari-
an parte de la cascada de senales que se produce durante la aclimatacion. El Ca citoplas-
matico activa las proteinas kinasas (MAPK) desencadenando la cascada de MAPK, que es
una parte importante de la via de transduccién (Sung et al. 2003). Sin embargo aun no se
conoce como el frio gatilla la secuencia de eventos que lleva a la salida del Ca (Knight &
Knight 2001).

Debido a que en la célula el primer efecto de la baja temperatura es el cambio de fluidez de
las membranas, se ha sugerido que la membrana plasmatica actla como el sensor primario
de la temperatura a través de cambios dindmicos en su estado fisico. La senal del frio in-
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duce una reorganizacion de los microfilamentos de actina induciendo rigidizacién de la
membrana y desaturacién de los acidos grasos. La ruptura de los microtubulos y de los fila-
mentos de actina afecta la actividad de los canales de Ca produciendo su salida al citoplas-
ma. Esto inicia la aclimatacién y el aumento de la tolerancia al frio. Se sugiere que el
“termdémetro” de la baja temperatura y la sefial de transduccion estarian presentes en las
plantas durante su crecimiento en temperaturas célidas no inductivas (Orvar et al. 2000).

Resumen

En general, tanto las altas como las bajas temperatura alteran la velocidad de las reaccio-
nes quimicas; los cambios de estado del agua, cambios en la estructura y actividad de las
macro moléculas, las funciones asociadas a la membrana y la actividad enzimatica. Los
efectos de la temperatura sobre cada uno de los procesos determinan su efecto global so-
bre el crecimiento de la planta; las bajas temperaturas disminuyen el crecimiento e incluso
pueden causar la muerte al disminuir la velocidad de las reacciones enzimaticas afectando
los procesos fisioldgicos. Sin embargo, hay determinados procesos como: inducciéon e incre-
mento de la floracion, germinacion, induccion y término de la dormancia en semillas y ye-
mas, formacién de tubérculos de papa, bulbos y cormos que necesitan temperaturas bajas
para que ocurran.

Muchas plantas requieren bajas temperatura para inducir su floracion, proceso denominado
vernalizacidn. La percepcion del estimulo del frio y la respuesta y se localiza en los meriste-
mos, pero estan separadas temporalmente. Gran parte de los conocimientos sobre vernali-
zacion provienen de estudios realizados en Arabidopsis, determinandose que su accién es
suprimir la expresiéon de genes represores de la floracién. La identificacién del gen FLC en
Arabidopsis y del VRN2 en trigo proporciona indicios de la forma en que la vernalizacion
vuelve competente al apice para florecer al impedir la expresion de estos represores flora-
les.

El concepto de dormancia no esta universalmente aceptado y para referirse al mismo fené-
meno hay diversas acepciones, en general, se refiere a la suspensién temporal del creci-
miento de un meristemo, tiene caracter adaptativo para superar condiciones desfavorables
al crecimiento, es un fendmeno con base genética, pero la expresion de dichos genes esta
influida por factores ambientales. En éste capitulo se plantean las hipdtesis mas frecuentes
que intentan explicarla: hormonal, térmica y metabdlica, pero que no satisfacen completa-
mente todas las situaciones. Las estructuras que presentan esta condicidon son las semillas
y las yemas y segun sus causales hay diversas clasificaciones.

Antes de examinar el caso en semillas se analizan dos aspectos fundamentales sobre estos
organos propios de las espermatofitas: la longevidad y la germinacion. Se entiende por la
primera el periodo que una semilla puede permanecer viva y se discuten las caracteristicas
del fendmeno, asi como los factores que inciden en su duracidon. Al respecto se hace una
presentacion sobre los bancos de semillas del suelo ya que es la condicion natural en que
se mantienen las semillas. La germinacién es el proceso que sigue, una vez que se ha su-
perado el estado dormante de las semillas, esta corresponde a la etapa entre el fin de la
maduracién de la semilla y el crecimiento de la plantula. Se analizan las caracteristicas ge-
nerales del fendmeno de germinacion en sus tres fases y luego se discuten los factores am-
bientales que inciden en ella. El analisis termina con una breve discusion sobre el creci-
miento inicial de la plantula denominado emergencia.

En la dormancia de semillas se describen los tres tipos principales: endodormancia
(embrionaria), paradormancia (tegumentaria) y ecodormancia (ambiental), analizando las
caracteristicas de cada una, la forma de ruptura y algunos ejemplos ilustrativos. La dor-
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mancia de yemas, tanto en arboles como de bulbos, rizomas y otros, implica, para las plan-
tas que la presentan, un crecimiento ciclico que determina inactividad en los periodos des-
favorables. Es un fenémeno progresivo en el tiempo, que ocurre en grados de intensidad
variable; influido por factores ambientales como el fotoperiodo y el frio que regulan el ini-
cio y/o término del proceso, se caracteriza ademas el estado fisioldgico de las yemas.

En zonas templadas y frias las temperaturas diurnas son superiores a las nocturnas lo que
determina en las especies naturales una adecuacion de su crecimiento conocido como ter-
moperiodo. Aspectos importantes en estas respuestas de termoperiodicidad es el balance
entre produccién de fotoasimilados y la magnitud de la respiracion nocturna y las tempera-
turas optimas de los diversos procesos que inciden en el transporte y niveles de crecimien-
to de los principales 6rganos.

No se sabe exactamente como la planta mide la duracion del frio para salir de la vernaliza-
cion o liberar de la dormancia a yemas y semillas. Previo al periodo de frio requerido para
la vernalizacion las plantas deben aclimatarse al frio, esto implica estabilizar las membra-
nas contra el dafio por congelamiento para mantener su fluidez. Se han identificado genes
y proteinas que tienen roles en la tolerancia al congelamiento. Las plantas tolerantes al frio
presentan “proteinas anticongelamiento” (AFPs) cuyo rol es inhibir el crecimiento y la re-
cristalizacion del hielo que se forma en los espacios intercelulares. Estas proteinas se acu-
mulan en respuesta al frio, dias cortos, deshidratacién, ABA y etileno. Al igual que en mu-
chas otras respuestas el Ca esta implicado como 2° mensajero en la aclimatacion al frio

La identificacidn y caracterizacion de los factores de trasmision y de los genes que partici-
pan en la respuesta a la vernalizacidon y en la adaptacion a las bajas temperaturas permiti-
ran entender la forma en que reaccionan las plantas y disefiar asi estrategias para mejorar
su capacidad de soportar bajas temperaturas. Los resultados logrados en estas investiga-
ciones tienen una potencial aplicacidén practica en la produccién hortofruticola cuando el pe-
ligro de heladas es el principal factor que limita su distribucién geografica.

Preguntas y Problemas

1. Se dice que la temperatura influye en la distribucidon geogréfica de las especies équé
proceso deberian verse alterados en plantas de la zona austral de Chile y cudles en la
de las zonas semiaridas del norte?.

2. Analice la forma en que la temperatura interactla con otros factores ambientales y dé
ejemplos.

3. ¢éComo explica que cada cierto tiempo presenciemos en zonas aridas el fendmeno de
"desierto florido"?.

4, éPor qué un exceso de agua en el medio puede ser perjudicial para la germinacion de
algunas semillas?.

5. Distinga entre vernalizacidn y estratificacion dando argumentos fisioldgicos.

6. ¢Qué valor adaptativo tienen los requerimientos para romper dormancia en yemas y
semillas?.

7. ¢Qué consecuencias puede tener en la produccion de manzanas el que no se cumplan
los requerimientos para romper la dormancia de sus yemas florales? Discuta las cau-
sas y posibles estrategias para superar el problema.

8. Sefiale los procesos fisioldgicos que requieren bajas temperaturas y explique porqué.

9. Describa como la planta vernalizada puede tolerar bajas temperaturas.

10. Seiale que es vernalizacién y describa como la planta lo logra naturalmente.

11. Las lipasas y desaturasas son enzimas que determinan el grado de saturaciéon de los
lipidos de la membrana. é¢Como participan en la aclimatacion al frio?.

12.  ¢éQué roles tiene el ABA y el etileno en los mecanismos de respuesta a las bajas tem-
peraturas?.

13. ¢Por qué es importante para la planta mantener la fluidez de las membranas?.
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