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REVISION

Morfogénesis vegetal.
Una mini revision

Edgardo Raul Montaldi

RESUMEN

Goethe (1790) acuné el término Morfologla, la rama mé4s antigua de la Bot4-
nica, que analiza las formas prescindiendo en absoluto ds las causas que las
generan. Sachs (1880) siguiendo la idea de Bacon (1561-1626) aplicé la ley
de la causalidad a la morfologfa descriptiva y asf nacié |la Morfogénesis. La
Fitomorfogénesis entré hace mucho tiempo en los dominios de la Fisiologla,
la Bioquimica, 1a Bioflsica y la Biologla molecular. La Fitomorfogénesis es la
ciencia que trata de las causas y el origen de las formas. En un vegstal las for-
mas se van desenvolviendo en etapas graduales de cambios estructurales per-
fectamente ardenados que van organizando el ser (epigénesis). Los cambios
de disefio estdn programados en el genoma pero la expresién esta controla-
da por precisos mecanismos endégenos y senales espacificas del ambiente.
Desde el punto de vista fenomenoldgico operan la axialidad, polaridad, dife-
renciacién y las correlaciones. El desarrollo fisiolégico es un proceso conco-
mitante con la morfogénesis, ambos confluyen en la floracién, fenémeno cli-
max tanto para uno como para el otro. La planta regula el desarrollo del
programa almacenado en la cigota de manera arménica en el tiempo justo y
en el espacio adecuado. La correlacion juega un papel fundamental, pues ca-
da célula recibe informacién de todas partes del organismo mediante senales
quimicas (hormonas, nutrientes) o fisicas (luz, gravedad). La diferenciacién de
un nuevo érgano o tejido implica la expresion de genes especificos inducida
por la interaccién de hormonas y/o nutrientes y/o senales fisicas. Las hormo-
nas ligadas a un receptor proteico actuarlan sobre ef promotor de una secuen-
cia génica a modo de "sehales trans-acting” provocando la expresién. En mu-
chos casos el complejo hormona-receptor actia generando respuestas
fisiolégicas sin implicar a los genes.

La expresién exactamente discriminada de cada 6rgano o tejido de unare-
gidn especifica del genoma implica mecanismos bioquimicos sutiles de se-
leccidn de loci que aun se desconocen.

La senal del ambiente que causa cambios formativos dramaticos en una plan-
ta es la luz. La fotomorfogénesis ha merecido por ello un tratamiento inten-
sivo. Se admite que la luz, a través del fitocromo, regula la expresién en la eta-
pa de transcripcién. En los promotores génicos existen porciones de DNA
regulados por la luz (cis-acting light regulatory elements, LRE). Es posible
transferir la secuencia de LRE a un Promotor de un gen no regutado por la luz
y hacerlo as! dependiente de este factor. Los genes Fitocromo-estimulados
poseen el mismo patrén de regulacién de su expresion. Se acepta que enre-
acciones muy répidas mediadas por la radiacion, el fitocromo no actuaria a
través del genoma sino modificando la permeabilidad de las membranas y
produciendo cambios biofisicos o bioquimicos.

La floracién ha sido el proceso morfogénico mds estudiado experimental-
mente. Existe consenso en que los genes que codifican este evento existen
en la cigota y se consaervan intactos durante el crecimiento hasta que el am-
biente celular modulado por factorss endégenos o del entorno genere una
sefal para su expresién. Se han aislado y clonado porciones del genoma que
contienen la secuencia de DNA recombinantes especlficos de flores, asl co-
mo se han caracterizado y aislado genes especificos de otros érganos y di-
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versos tejidos. La dificultad esl4 centrada en su expresién, porque sus pro-
motores no han sido aun identificados.

La maduracién y senescencia de érganos (flores, hojas, frutos) ha merecido
ultimamente un trato preferente. Como la floracién, el proceso de senescen-
cia y muerte estan programados en el genoma. Se han clonado genes de se-
nescencia y RNA transcriptos especlficos del proceso y hay pruebas de que
la expresién estd modulada por la hormona etileno.

En la actualidad el problema de la diferenciacién de érganos, su vida media,
su tamano, su forma, esté focalizado en la expresién de los genes y mé4s pre-
cisamente en el modo de accion del promotor y de los aclivadores o inhibi-
dores de éste. Se ha mencionado antes que las hormonas son senales cuyo
blanco es el Promotor asf como lo es la luz. Sin embargo, desde hace tiem-
po otras sustancias han sido mencionadas como actuando en la regulacion
de la morfogénesis como son los oligosacéridos {oligosacarinas), fosfatos
de mioinositol, ion calcio, polipéptidos y las Gltimas hormonas descubiertas:
acido absclsico, 4cido arachdénico, Acido jasménico.

Se est4 avanzando de manera espectacular en varios frentes, pero vallas a
traspasar son muchas para tener un claro concepto del origen de las formas.

Palabras clave: Fitomorfogénaesis, fotomorfogénesis, modulacién hormonal
y tréfica, desarrollo ontogenético, biologfa molecular.
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ABSTRACT

The term Morphology, coined by Goethe (1790) refers to the oldest branch
of hotany, devoted to the analysis of shapes regardless of the causes which
generale them. Sachs (1880), following the ideas of Bacon (1561-1626) ap-
plied the law of causality to descriptive morphology and thus, Morphogene-
sis was born. Phytomorphogenesis has long been part of physiology, bio-
chemistry, biophysics and molecular biology. It is the science that deals with
the causes and the origin of shapes. In a plant, shapes develop in gradual
stages of perfectly ordered structural changes which result in organization
(epigenesis). The changes in design are programmed in the genome but their
expression is controlled by precise endogenous mechanisms and environ-
mental signals. From the phenomenological point of view, axiality, polarity,
differentiation and correlations are all operative.

Physiological development is concomitant with morphogenesis, and both re-
sultin the climax process of flowering.

Corrslation plays a fundamental role as each cell receives information from
all parts of the organism by means of chemical (hormones, nutrients) or physi-
cal signals (light, gravity) The differentiation of a new organ or tissue implies
the expression of specific genes induced by the interaction of hormones, nu-
trients or physical signals.

An environmental signals which causes dramatic morphogenetic changes in
plants is light. Thus, Photomorphogenesls has been the subject of intensi-
ve treatment.

Phytochrome-stimulated genes all have the same pattern of regulation of their
expression. It is accepted that in very rapid reactions mediated by radiation,
phytochrome would not act through the genome but rather by modifying mem-
brane permeability and producing biophysical or biochemical changes.
Flowering has been the most widely studied morphogenetic process. There
is consensus that genes which code for this event exist in the zygote and re-
main intact during growth until the cellular environment, modulated by endo-
genous or external factors, generates a signal for their expression.

Ripening and senescence of organs (flowers, leaves, fruits) have lately recei-
ved preferential attention. As in the case of flowering, the processes of senes-
cenca and death are programmed in the genome. Genes for senescence and
specific RNA transcripts for these processes have been cloned and there are
proofs thai their expression is madulated by the plant hormone ethylene
Spectacular advances are being made in various fronts but still a lot remains
to be done to have a clear understanding of the origin of shapes.

Edgardo Raril Montald.. Instituto de Fisiologla Vegetal. Fac. de Cs. Agrarias
v Forestales UINLP. CC 31. 1900 La Plata. Argentina
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La forma de las cosas siempre interes6 al hom-
bre. En el comienzo de la civilizacién como cono-
cimiento para sobrevivir, luego como producto de
la actividad mental libre y més tarde como inquie-
tud exclusivamente estética, a veces exagerada
como en el caso del escultor Augusto Rodin. Los fi-
losofos griegos se ocuparon del tema. Plator. (427-
347 a.C.) distingula entre Materia y Forma y crefa
que el esplritu era inherente a ésta y Aristoteles
(384-322 a.C.) consideraba la materia como un ser
en potencia que a través de la Forma llegaba a con-
vertirse en un organismo vivo. Pero es muchos si-
glos después que los hombres estudian las Formas
para describir los animales y las plantas. Fue Go-
ethe (1790) prototipo de la novela romantica, el que
acuni6 el término Morfologia. En esta rama de la Bo-
tanica -la mas antigua-, se analiza la forma pres-
cindiendo en absoluto de las causas que la gene-
ran y de la funcién a la cual estd adaptada.
Sachs(1880) siguiendo la idea dsl pensador inglés
Francis Bacon (1561-1626) que el conocimiento de
las causas es la sola verdad, aplicé la ley de 11 cau-
salidad a la Morfologfa descriptiva, base de la Ta-
" xonomia, y asl nacié la Morfogénesis. Goebel {1908)
introdujo la experimentacién y asi ia Morfogenesis
fue gradualmente entrando en el dominio de la Fi-
siologla y hoy dia se encuentra oscilando entre la
Fisiologia, la Bioquimica y la Genética Molecular.

Forma no significa sé6lo lo que se entiende vul-
garmente como la figura o aspecto exterior de un
organo o su disefio geométrico, sino el arreglo ce-
lular que genera una estructura especializada pa-
ra una funcién dentro de la planta. La Morfogéne-
sis es la Ciencia que trata las causas y el origen
de las Formas.

En un vegetal las Formas se van desenvolvien-
do en etapas graduales de cambios estructura-
les perfectamente ordenados que van organizan-
do el ser (epigénesis). Los cambios en el disefio
estan codificados en el genoma, pero la expre-
sién de la informacién almacenada esta contro-
lada por precisos mecanismos endégenos y se-
fales especificas del ambiente.

En la cigota, a partir de la cual se inicia el ci-
clo ontogénico, los primeros metabolitos desco-
dificados del genoma son las enzimas que rigen
" la mitosis. Las nuevas células se disponen simé-
tricamente sobre un eje imaginario o axis. Las que
se ubican en ambos extremos son fisiol6gicamen-
te diferentes desde su inicio. Se crea asif una Po-
laridad que hace que se diferencien a lo argo del
axis distintas estructuras y funciones. En ambos
extremos se originaran meristemas, uno caulinar
y otro radical. La axialidad y la polaridad son los

primeros atributos determinados por el genoma.
La polaridad sa crea por un flujo de iones calcio
que genera un campo eléctrico intra e intercelu-
lar que inducen el movimiento de las moléculas
cargadas y de los organulos. Asociada a la pola-
ridad y axialidad se produce la diterenciacién,
por la cual las células hijas van adquiriendo pro-
piedades estructurales y funcionales diferantes
a sus progenitoras. Asi, a medida que el creci-
miento ocurre, se originan los tejidos especiali-
zados y los érganos.

El nucleo rige la especializacion, pero las célu-
las tisulares conservan intacto su genoma origi-
nal. En éstas esta discriminada solamente la ex-
presién génica, por lo que en las plantas cada
célula aislada se comporta en condiciones deter-
minadas como una cigota. El desarrollo fisiolégi-
co y morfolégico de una planta requiere la expre-
sién de 60.000 diferentes genes aproximadamente
para ejecutar el programa codificado en la cigo-
ta. (Este nimero representa en el tabaco solo el
5% del genoma total). La regulacién de la expre-
sion de esta cantidad de genes a medida que se
produce el crecimiento y se van originando estruc-
turas diferentes con funciones especificas, es la
cuestion fundamental que debe resolver la biolo-
gla molecular. El desarrollo fisiologico y la morfo-
génesis son procesos concomitantes que culmi-
nan y confluyen en la floracion. Experimentalmente
se ha logrado desfasar la secuencia morfoldgica
de la fisiolégica. Embriones de Chenopodium sp.
florecen en una caja de Petri cuando s6lo han ex-
pandido los cotiledones activando los antogenes
con sélo un ciclo fotoperiédico. Por lo contrario,
con fotoperiodos que mantienen los genes repri-
midos, la planta continGa su organogénesis en es-
tado vegetativo.

Es licito preguntarse como la planta controla el
desarrolio del programa gen6mico tan armonica-
mente en el tiempo y espacio. La cuestién no es-
t& aun totalmente dilucidada, pero ss estan reali-
zando avances significativos. La idea que la planta
funciona como un todo condujo al concepto de
Correlacién entre los distintos 6rganos. Este fené-
meno exigla |la existencia de seriales de una par-
te del organismo a otra. Duhame! de Monceau
(1758) pens6 que la informacién era llevada por
una savia ascendente y otra descendente y Sachs
en el perfodo de 1880 a 1893 elabord una comple-
ta teoria de la morfogénesis y la correlacién. Este
Oltimo investigador asumié la existencia de sus-
tancias especificas para la formacién de los dis-
tintos 6rganos que se trasladaban en pequedas
cantidades de un lugar de sintesis a otro de ac-
cioén. Larizocalina se elaborarfa en las hojas y ge-
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neraria raices en la base del tallo, mientras qus la
caulocalina era la sustancia que organizaria el ta-
llo. Esta idea persistio hasta 1919 cuando surge
el concepto de hormonas vegetales (Paal, 1919)
al que le siguié una larga y fructifera serie de des-
cubrimientos que condujo al conocimiento actual
de las numerosas sustancias reguladoras existen-
tes. Muy pronto se descubrié que ninguna de ellas
es formadora de 6rganos aisladamente. En 1955
Skoog y Miller echaron por tierra la idea de Sachs
de la presencia de hormonas especificas forma-
doras de 6rganos. Experimentalmente descubrie-
ron que la diferenciacién de 6rganos (tallos y rai-
ces) esta determinada por un balance de auxinas
y citocininas. Posteriormente se verific6 este con-
cepto que se extendid a otros procesos regulados
por la interaecién de varias hormonas. Skoog tam-
bién informo que la citocinina podia actuar a nivel
de los &cidos nucleicos avisorando su accién a ni-
vel de los genes

En verdad, a esta altura de los conocimientos
de la fisiologia, las hormonas parecen ser las sus-
tancias mas sospechosas de actuar en la expre-
sién o represion génica. Este concepto se vio apo-
yado por el hallazgo que el acido giberélico
desreprime los genes que codifican la enzima-
amilasa en la capa de aleurona de los cereales.
Existe consenso en admitir que las hormonas jue-
gan un papel importante en la expresién génica,
ya sea de manera aislada o a través de una inte-
rrelacién o balance. Pero jcémo actdan a nivel
de los genes para expresar algunos y no otros?
¢ Cobmo se regula el tiempo preciso de su accién
para diferenciar una estructura floral o una vege-
tativa? ;Por qué en un tiempo preciso se inicia la
senescencia de un 6rgano, sea una hoja, un fru-
to o toda la planta?

Algunos estudios indican que las hormonas se
ligan a un Receptor presente s6lo en las células
de un 6rganoc especifico. El complejo hormona-
receptor actuaria sobre el Promotor de una se-
cuencia génica a modo de sefiales trans-acting
gue haria posible su expresion. Se debe admitir
a priori, para aceptar esta hipé6tesis, que los Re-
ceptores serfan especificos de cada érgano, mien-
tras que las hormonas circularian en distintas con-
centraciones en los mismos interactuando en cada
proceso. Cabe preguntarse ¢por qué mecanismo
se expresan los genes que codifican los Recep-
tores hormonales de cada 6rgano?. Es evidente
que se esta lejos de develar el madao de accién
de las hormonas a pesar de los avances notables
de la biologia molecular. No obstante, el comple-
jo Hormona-Receptor puede generar respuestas
fisioldgicas sin implicar a los genes. El complejo

ABA-Receptor de las células estomaticas puede
regular la apertura del poro sin interactuar con el
DNA del nucleo.

De cualquier manera se estan descubriendo
cada dia que pasa, nuevos hechos que demues-
tran de manera indubitable que las hormonas de-
sempefian un rol importants en la expresién de la
informacién génica. Se puede mencionar que el
acido jasmoénico provoca la senescencia de las
hojas des-reprimiendo genes que codifican pro-
teinas (enzimas) que acttan en el proceso. Es su-
gerente que el ABA des-reprima los genes de la
misma proteina. Por otro lado, las auxinas aumen-
tan los transcriptos que codifican las enzimas de
la elongacién celutar. Se ha encontrado que un
tratamiento con 2,4-D de 2,5 min aumenta los
SAUR (small auxin-up-regulated RNAs) lo que de-
muestra la rapidez del proceso de descodifica-
cién (Zeiger, 1991).

No sélo los acidos jasménico, abscisico e in-
dol acético son excitadores (elicitors) de los Pro-
motores génicos, sino otras hormonas como el eti-
leno, giberelinas y citocininas pueden actuar como
reprogramadores de |a expresién génica en ca-
da dérgano de la planta que se diferencia.

La morfogénesis floral ha atraido a los fisilo-
gos desde siempre.

Esta compleja serie de acontecimientos gené-
ticamente programados y, en numerosas espe-
cies, controlados por el ambiente, @s ain materia
de especulacién. La idea de sustancias antofor-
madoras como antesinas y giberelinas (Chailakh-
yan, 1958) y florigen ha sido descartada. Este pro-
ceso debe estar dirigido por familias de genes que
se ponen en funcionamiento en momentos muy
precisos del desarrollo del individuo. Se han ais-
lado y clonado porciones del genoma que contie-
nen DNA recombinante especificos de las flores.
Como era previsible fueron encontrados en las an-
teras del tabaco 10.500 especies de RNAm y
10.000 en los ovarios que no se hallan presentes
en la poblacién de RNAm de las células de las ho-
jas. Esta es una prueba de la existencia de una
expresion genética diferencial en los distintos 6r-
ganos. Corrobor6 este aserto el descubrimiento
de diferencias cuali y cuantitativas en las protei-
nas (enzimas) solubles de los 6rganos florales y
de las hojas del tomate. Asimismo, se han carac-
terizado genes especificos de érganos, como los
estambres y pistilos del tomate, asi como otros
que se expresan sélo en el tejido del tapete. Es-
tos genes han sido clonados y pueden serimpor-
tantes para dilucidar el control del origen de los
6rganos asl como el mecanismo de expresion. Co-
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mo es légico, muchas proteinas estaban presen-
tes en todos los érganos analizados, es decir, tan-
to en las flores como en las hojas. Estas funcionan
en el metabolismo basico comin a todas las cé-
lulas, y agquellas, en la diferenciacidn de estructu-
ras especializadas para las funciones especificas
de los diferentes 6rganos.

Actualmente se esté intentando aislar genes
que codifiquen especificamente la diferenciacion
de la estructura floral y descubrir cémo se regu-
la la expresién del ciclo ontogénico.

La luz es el factor ambiental mas importante en
la morfogénesis vegetal y merece un comentario
por separado. La fotomorfogénesis ha merecido
por parte de los fisiélogos un tratamiento prefe-
rencial.

Histéricamente el fenémeno de fotoblastismo
. de las semillas fue el primero en ser estudiado y
los resultados obtenidos se extendieron a otras
respuestas de las plantas ala luz, como la induc-
cién floral, la elongacién del tallo, la expansién
foliar, la reversion de! ahilamiento y luego a mu-
chas méas. Las plantas perciben la luz por medio
de varios sistemas fotorreceptores. El mejor es-
tudiado es el fitocromo, aungue otro sistema des-
cubierto (absorbe los fotones entre 300 a 500 nm)
as el criptocromo.

El fitocromo media sus efectos morfogénicos
activando o desactivando genes especificos, hi-
potesis propuesta hace 20 afios por Mohr (1972)
y verificada por numerosos experimentos realiza-
dos con técnicas desarrolladas por la biologia
molecular. Esta suficientemente aceptado que el
fitocromo regula la transcripcion. Han sido iden-
tificados Promotores génicos con porciones de
DNA que son regulados por la luz (cis-acting light
regulatory elements, LRE) a través de proteinas
(Factores Transacting). Se ha transferido la se-
cuencia LRE de arveja a un Promotor de un gen
normalmente no regulado por la luz en Petunia y
el nuevo gen se hizo dependiente de la luz, lo que
. demuestra que los genes Fitocromo-Estimulados
tienen el mismo patréon de regulacion. La trans-
duccién del Pfr podria efectuarse directamente o
indirectamente a través de las membranas por
medio del flujo de iones calcio asociados a cal-
modulina. La combinacién Ca* +-calmodulina
activaria los Factores Transacting que pegados
alas secuencias de LRE de! Promotor, estimula-
rian la transcripcién de los genes. Si bien as su-
ficiente 1 min de luz roja para producir un aumen-
to en la concentracion de RNAm y que casi el
mismo tiempo se requiere de roja lejana para re-
vertirlo, se considera que el fitocromo puede ac-

tuar, ademas, modificando ia permeabilidad de
las membranas y asi explicar reacciones morfo-
génicas muy réapidas.

El fitocromo ademéas de regular procesos mor-
fogénicos también regula su propia expresion gé-
nica, controlando as! su nivel en la célula. Lo ha-
ce modulando el nivel estacionario de su mRNA
en respuesta a la luz.

Se han aislado clones de genes de los varios
tipos de fitocromo que existen (Fitocromos 1,2,3
y 4) y, de unos de ellos, se dilucidé la secuencia
completa de nucleétidos.

Hasta ahora lo tradicional era buscar la des-
represién génica antre las hormonas o la luz. Ul-
timamente se estan descubriendo otras sustan-
cias que inician la expresién del cédigo. Es de
mucho interés que factores tréficos hayan sido
mencionados en el pasado como dirigiendo el de-
sarrollo vegetal. La relacién carbono/nitrégenco
para muchos bidlogos vegetales del siglo pasa-
do, era la responsable del cambio vegetativo-re-
productivo de muchas especies. El descubrimien-
to del fotoperiodismo en 1920 descarté esta
hipétesis. Mucho después la forma de las hojas
atrajo el interés de los fisi6logos y numerosas in-
vestigaciones demostraron que en muchas espe-
cies los hidratos de carbono, y en otras la luz, re-
gulaban su disefio (Alisopp, 1952, 1963, 1967;
Sussex y Cutter, 1960; Feldman y Cutter, 1970;
Njoku, 1971; Montaldi, 1970, 1974, Sanchez,
1967). En la década del 80 los oligosacéridos fue-
ron nuevamente tirados sobre el tapete como sa-
flales que regulan la morfogénesis. Las oligosa-
carinas-como se las llama-muchos investigadores
las consideran reguladores del crecimiento (Go-
llin, 1984). Se ha demostrado su accién en la for-
macion de ralces, en la desdiferenciacion de cé-
lulas de la corteza y en la produccién de nédulos
adn en ausencia de rizobios.
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