BIOLOGIA VEGETAL

Cuando
las plantas
hacen
matematicas

Espirales cruzadas,
disposiciones regulares de hojas,
proporciones aureas... Las plantas
producen geometrias complejas
que siguen fascinandonos.
¢Cuéles son los mecanismos biologicos
que las generan?

Teva Vernouax,
Christophe Godin
y Fabrice Besnard



MATEMATICA VEGETAL: Las profusas hojas de Aloe
polyphylla, una especie nativa de Sudéfrica, forman
magnificas espirales. Hace tiempo que los biélogos

intentan entender los procesos de autoorganizacion
vegetal que dan lugar a tales formas geométricas.
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¢Quién no se ha sentido intrigado
alguna vez por la belleza de las formas vege-
tales, por las regularidades y simetrias cuasi-
cristalinas que dan lugar a lo que llamamos
«filotaxis»? De las voces griegas filo («hoja»)
y taxis («orden»), la filotaxis denota la dis-
posicion de las hojas —y, por extension, la de
cualquier otro elemento vegetal— a lo largo
de los tallos de una planta. Estas fascinan-
tes estructuras han sido una fuente inago-
table de inspiracion en arte, desde las obras
islamicas hasta las modernistas. Sin embar-
g0, su interés no acaba ahi. Estas formas que
nos brinda la biologia exhiben sorprendentes
propiedades matematicas que solo hace poco
hemos comenzado a descifrar.

Maés alld de sus implicaciones en términos evolutivos, los
mecanismos que aseguran la autoorganizaciéon de esas geo-
metrias complejas han mantenido perplejos a los cientificos
durante largo tiempo. ¢Co6mo emergen estas formas regulares
desde el nivel molecular hasta la planta en su totalidad? ¢Cémo
«calculan» las plantas? Durante mas de doscientos afios, los
investigadores han empleado matematicas, fisica, computaciéon
y biologia para responder a esta cuestion. Sin embargo, ha sido
solo en los Gltimos veinte aios cuando han comenzado a obte-
nerse progresos significativos. Varios equipos interdisciplina-
res, incluido el nuestro, han formulado modelos que combinan
los tltimos avances en biologia molecular con herramientas
computacionales para diseccionar el funcionamiento de este
sistema complejo.

Para iniciar esta historia, fijfémonos en las pequefias es-
tructuras vegetales que, desde el tallo, son responsables de
la filotaxis: los meristemos. Estos tejidos vegetales contienen
células madre capaces de producir nuevos 6érganos de manera
incesante. En este pequeflio espacio, menor que la cabeza de
un alfiler en muchas plantas, cada nuevo 6rgano se forma en
el momento y lugar precisos. El crecimiento continuo del tallo
y de los 6rganos dilata después esta disposicion microscopica y
genera los patrones filotaxicos que observamos a simple vista.
Esta fase de alargamiento secundario de los 6rganos no suele
producir ningin cambio resefiable en su colocacion relativa.
Por tanto, la filotaxis aparece muy pronto, en el mismo mo-
mento en que surgen los 6rganos en el meristemo. Pero ¢qué
determina, en el interior de este tejido que apenas contiene
cientos de células, el pequeiio grupo de ellas que engendraran
el futuro 6rgano?

A medida que crecen, las plantas pueden generar
formas geométricas sorprendentemente regulares.
Muchas de ellas guardan relacién con la sucesion
de Fibonacci y con el nimero dureo.
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Existen algunos modelos matematicos que des-
criben buena parte de ese comportamiento. Sin
embargo, hasta hace poco se ignoraban las bases
moleculares que lo generan.
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ESPIRALES AUREAS

Comencemos por fijarnos en la organizaciéon de los distintos
patrones filotaxicos. El andlisis de estas formas geométricas ha
revelado propiedades sorprendentes. Los distintos tipos de filo-
taxis pueden clasificarse atendiendo a dos criterios: el nimero de
elementos insertados en un nudo (es decir, en el mismo lugar del
tallo) y el angulo que subtienden dos elementos sucesivos. Ello
permite definir varios tipos de filotaxis, como alterna, espiral,
opuesta, combinada o verticilada.

Los estudios botdnicos, aunque no precisamente exhaus-
tivos, parecen indicar que las filotaxis espirales son las mas
comunes. De hecho, ha sido su estudio lo que ha impregnado la
filotaxis de un aroma de esoterismo. Pueden distinguirse varios
tipos de espirales. El primero liga los 6rganos en el orden en
que fueron gestados en el tiempo, desde el mas joven hasta el
mas viejo. A menudo poco visible, esta espiral generatriz se
enrolla longitudinalmente alrededor del tallo, hoja tras hoja,
como los escalones de una escalera de caracol.

Cuando las estructuras son muy compactas (imagine una es-
calera de caracol muy comprimida en su direccion longitudinal),
como ocurre en las pifias de las coniferas, la proximidad de los
elementos vecinos dibuja otras espirales. Claramente visibles,
algunas de ellas giran en un sentido y otras en el opuesto. Si
contamos cuantas espirales hay en sentido horario y cuantas
en sentido antihorario, en la gran mayoria de las plantas en-
contraremos dos ntimeros no precisamente aleatorios, como
ya sefnalara en 1831 el botanico aleman Alexander Braun: dos
términos consecutivos de la famosa sucesiéon de Fibonacci. En
esta secuencia, cada término se obtiene sumando los dos ante-
riores, comenzando con dos unos:

Esa situacion ha comenzado a cambiar en los
dltimos afios. Varios avances recientes sugieren
que el desarrollo de las plantas podria no ser tan
determinista como se pensaba.
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PAUTAS GEOMETRICAS

Proporcion aurea: srealidad o voluntarismo?

Las filotaxis espirales se han relacionado
con la sucesién de Fibonacci de al menos
dos maneras: a partir de las parejas de
nuimeros obtenidos al contar las espirales
que discurren en sentido horario y anti-
horario (imédgenes) y mediante el «angulo
aureox» que caracteriza la disposicién de
dos érganos consecutivos. La presen-
cia del nimero &ureo se ha invocado en
todo tipo de contextos, desde la arquitec-
tura y la pintura hasta la astrologia. Tam-
bién se ha acudido a este nimero para
describir la geometria de las conchas de
los nautilos o las relaciones de proporcio-
nalidad entre diferentes partes del cuerpo
humano.

Tales afirmaciones deben tomarse
con precaucion. En ocasiones, un anélisis

mas cuidadoso sugiere que la proporcién
durea aparece como consecuencia del
redondeo de las verdaderas cifras, de deli-
mitaciones arbitrarias o del sesgo de las
medidas. Después de todo, ;qué podria
ser mas facil que encontrar una relaciéon
vagamente cercana a 1,6? Las diferen-
cias con el valor correcto siempre pue-
den achacarse a la variabilidad bioldgica
o0 a las incertidumbres en la medicién. Lo
mismo se aplica al angulo de divergencia
observado en la filotaxis: cuando se mide
en la planta Arabidopsis thaliana, rara vez
es igual a 137,5 grados. Pero, estadistica-
mente, su promedio se acerca a ese valor.
Por otro lado, los nimeros que cuen-
tan las estructuras espirales son ente-
ros. En ellos el redondeo no tiene cabida

Y su correspondencia con los términos de
la secuencia de Fibonacci no deja lugar a
dudas. Hasta donde sabemos, este es el
Unico ejemplo biolégico que puede rela-
cionarse de manera sdlida con dicha suce-
sidén y, como consecuencia, con el nimero
dureo. Ademads, ese vinculo se ve refor-
zado por nuestro conocimiento sobre
cémo se forman tales patrones. No obs-
tante, en ocasiones se incurre en un sesgo
a la hora de presentar la filotaxis: la aten-
cion se centra en las filotaxis espirales de
Fibonacci y menos en otros tipos. Una de
las cuestiones candentes de la investiga-
cion actual consiste justamente en explicar
tantos patrones como sea posible, tanto
por medio de la modelizacién como a par-
tir de argumentos bioldgicos.

Esta margarita presenta
una filotaxis espiral de tipo
(21, 34). Sus flosculos dan
lugar a 21 espirales en un
sentido (verde) y a34 enel
opuesto (rojo). Tales ntime-
ros constituyen dos tér-
minos consecutivos de la
sucesion de Fibonacci.

1,1,2,3,5,8,13, 21, 34, 55...

Por ejemplo, una pifia suele mostrar 8 espirales en un sentido
de giro y 13 en el otro; una margarita, 21 espirales en un sen-
tido y 34 en el otro.

Identificada y estudiada por primera vez en el siglo X111 por
Leonardo de Pisa, o Leonardo Fibonacci, esta sucesion exhibe
varias propiedades matemaéticas notables. En particular, si con-
sideramos la secuencia que resulta de calcular el cociente entre
dos términos sucesivos:

1/1, 2/1, 3/2, 5/3, 8/5, 13/8...

podremos comprobar que su limite converge a (1 + v5)/2; es
decir, el nimero aureo, ®, aproximadamente igual a 1,618. Du-
rante siglos, esta cantidad ha sido considerada una proporcién
armoniosa, incluso divina, en los tratados de arquitectura, dibujo
0 musica.

En lo que respecta a las plantas, el nimero aureo se ocul-
ta también en el dngulo, relativamente constante, que forman
dos 6rganos sucesivos en una filotaxis espiral. Dicho dngulo se
aproxima a 137,5 grados. Recibe el apelativo de «atreo» ya que, si
dividimos el angulo conjugado (222,5 grados; es decir, el que hay

Esta pifia tiene filotaxis
espiral de tipo (8, 13). Las
escamas dibujan 8 patro-
nes espirales en un sen-
tido (verde) y 13 enel
otro (rojo). Una vez més,
se trata de dos términos
sucesivos de la sucesion
de Fibonacci.

que afnadir para completar 360 grados) entre 137,5, obtenemos
un valor muy proéximo a la razén aurea. Los matematicos de la
antigua Grecia habrian concluido que 137,5 grados es el angulo
que divide la circunferencia de manera mas armoniosa posible.
De forma reciproca, puede demostrarse que, si generamos una
disposiciéon concéntrica de objetos separados por un angulo cer-
cano al angulo aureo, aparecerian espirales secundarias cuya
cantidad en cada sentido de giro vendra dada por dos términos
consecutivos de la sucesion de Fibonacci.

La presencia del angulo aureo hace la filotaxis atin mas
intrigante. (COmo determinan con tanta precision las células
de un tejido, el meristemo, el lugar donde se forma un nuevo
organo? ¢Y por qué aparece tan a menudo este ntmero en el
crecimiento de las plantas? Durante los siglos XIx y XX, ante
la imposibilidad de observar con detalle 1o que sucedia en el
interior del meristemo, demasiado pequefio y bien protegido,
se concibieron diferentes modelos para explicar la autoorgani-
zacion y diversidad de los patrones filotaxicos. Y al igual que
los astrénomos prenewtonianos idearon todo tipo de modelos
sobre el movimiento de los cuerpos celestes, los investigadores
han especulado sobre los mecanismos biolégicos subyacentes a
partir de observaciones y experimentos macroscopicos.
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PRINCIPIO AUTOORGANIZADOR

Hoy sabemos que el angulo que subtienden dos hojas consecu-
tivas no esta determinado genéticamente. En efecto, a menudo
se observan filotaxis distintas dentro de una misma especie que
no parecen poder heredarse. En algunos especimenes de girasol,
por ejemplo, se han observado filotaxis espirales con un dngulo
de divergencia cercano a 99,5 grados, en lugar de los 137,5 gra-
dos habituales, asi como nameros de espirales secundarias
asociados a la sucesion de Lucas, una variante de secuencia de
Fibonacci. Tales alteraciones aparecen de manera espontanea,
e incluso hay plantas que presentan filotaxis diferentes en sus
distintas ramas, las cuales comparten los mismos genes. En
algunos casos, un mismo meristemo cambia de filotaxis a lo
largo de su vida.

Tales observaciones se vieron confirmadas en los anos treinta
del siglo pasado gracias a los experimentos de los britdnicos
Mary y Robert Snow. Mediante manipulaciones microquirtr-
gicas, estos investigadores perturbaron el funcionamiento de
los meristemos en varias plantas. En uno de sus ensayos clave,
cortaron en dos el meristemo en la parte superior de los tallos
de un epilobio (Epilobium hirsutum), una planta cuyas hojas
se disponen en sentidos opuestos. Las dos mitades de los me-
ristemos continuaron funcionando de manera independiente,
pero esta vez con una filotaxis espiral. Aquel resultado sugeria
que el angulo de divergencia no era intrinseco a la planta. Al
mismo tiempo, apuntaba a la existencia de un mismo mecanis-
mo responsable de las distintas filotaxis.

Esos y otros experimentos llevaron gradualmente a la hip6-
tesis de que eran las interacciones entre los 6rganos las que,
sumadas a las condiciones iniciales (el nimero y la posiciéon de
los 6rganos ya existentes en el momento en que se forma uno
nuevo), generaban un patrén determinado. En general, el prin-
cipio subyacente puede resumirse con una regla sencilla: en el
meristemo, un 6érgano se forma en el momento y en el lugar en
el que el crecimiento de la planta le deja sitio suficiente.

Durante la segunda mitad del siglo xx, varios investigadores
exploraron el potencial de este principio autoorganizador. Se
desarrollaron numerosos modelos tisulares y de formacion de
organos, los cuales condujeron a la identificacion de un precepto
comun a todos los sistemas filotaxicos: los drganos recién crea-
dos generan a su alrededor una sefial inhibidora, lo que suprime
la formacién de nuevos 6rganos en sus inmediaciones. La su-
perposicion de esas senales crea en la superficie del meristemo

Filotaxis alterna

TIPOS DE FILOTAXIS: Filotaxis espiral

Las estructuras ordenadas
que forman las hojas u
otros drganos vegetales
reciben el nombre de
«filotaxis». Los diferentes
tipos pueden clasificarse
seguin el nimero de
drganos insertados en

un mismo nodo (j), asi
como segun el angulo

de divergencia entre dos
drganos sucesivos (3).

En la filotaxis espiral, el
angulo correspondiente
queda determinado por
la proporcién aurea.

?
(@) @)

j=1,8=1375°

24 INVESTIGACION Y CIENCIA, abril 2019

un «campo de inhibicién», el cual determina el momento y el
lugar de crecimiento de los nuevos 6rganos.

UN MODELO UNIFICADO

A partir de ahi, a principios de los afios noventa, Yves Couder
y Stéphane Douady, de la Escuela Normal Superior de Parfs,
desarrollaron un modelo fisico de la filotaxis. Estos investiga-
dores observaron que las gotas de un fluido metalico colocadas
en un campo magnético reproducian, al repelerse y alejarse
del centro, los principales tipos de filotaxis. Después, a partir
de este comportamiento, desarrollaron un modelo matematico
que pretendia sintetizar y unificar las modelizaciones previas.
En él, el meristemo en crecimiento es considerado un sistema
dinamico determinista. Su trabajo confirmé que era posible ge-
nerar angulos de divergencia muy precisos sin haberlos fijado de
antemano: el angulo entre dos 6rganos consecutivos, asi como
el tiempo de generacion entre ellos, resultaron ser propiedades
emergentes de los mecanismos de inhibiciéon y de crecimiento
de la planta.

Con todo, la mayor virtud del modelo residia en su poder
explicativo. Un solo mecanismo permitia reproducir todas las
filotaxis observadas, desde los tipos principales hasta otros méas
exoticos, asi como las transiciones naturales entre filotaxis e in-
cluso algunos experimentos de perturbacion del crecimiento,
como los de Mary y Robert Snow. En este modelo, la apariciéon del
patron de filotaxis queda determinada por un solo «parametro
de control» geométrico, I" = d/R, donde d es el alcance del campo
inhibidor de cada 6rgano, y R denota el radio de la zona central
del meristemo, donde ningiin 6rgano puede formarse.

Al comienzo del crecimiento, el meristemo es pequefio, por
lo que R también lo es y el parametro I" toma un valor elevado.
El primer 6rgano creara en el meristemo un amplio campo de
inhibicion. Como consecuencia, 1o més probable serd que el
siguiente 6rgano aparezca en el lado opuesto; es decir, a 180 gra-
dos. Después el meristemo crecera, R aumentara y I se reducira.
El siguiente 6rgano no podra aparecer exactamente a 180 gra-
dos del anterior, ya que atin experimentara la influencia del
campo inhibidor del primero, al menos si el crecimiento no es
demasiado rapido. Como consecuencia, aparecera a un angulo
ligeramente inferior a 180 grados.

Es posible demostrar que, a medida que el crecimiento con-
tintia y el parametro de control I' disminuye, los siguientes 6r-
ganos apareceran en angulos dados por

Filotaxis combinada

:

Filotaxis verticilada

¥

o)
@

Filotaxis opuesta

:

@® @

j=2,8=90°

j=2,86=688° j=4,8=45°
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MODELIZACION

Meristemos y angulo dureo

En una planta, los meristemos son los pequefios gru-
pos de células indiferenciadas a partir de las cuales se
forman los nuevos érganos, como las hojas (fotografia).
En una filotaxis espiral, el &ngulo que forman dos 6rga-
nos sucesivos vale en promedio unos 137,5 grados, un
resultado muy cercano al «angulo dureox. Dicho nom-
bre se debe a que genera una division de la circunfe-
rencia que respeta la proporcién durea, ® = 1,618:

360 =137,5+222,5
360/222,5 = 222,5/137,5 = ®

La aparicion del nimero &ureo en este tipo de
estructuras puede explicarse mediante un modelo
de crecimiento (esquema) en el que cada nuevo
drgano genera a su alrededor un «campo inhibidor»
de radio d (azul) que impide la formacién de nuevos
drganos en esa zona. Al mismo tiempo, tampoco
se permite el nacimiento de érganos en una region
de radio R situada en la zona central del meristemo
(amarillo). Entre otras propiedades, este modelo
implica que cada nuevo 6rgano aparecera en el borde
de la zona central, donde la resultante de los cam-
pos inhibidores es mas débil. A medida que la planta
crece, dichos campos van alejandose del centro.

VISTA CENITAL

Zona central
del merist
VISTALATERAL (o Tmprotemo
Lugar
de formacion
T~ del siguiente érgano
R
Meristemo
Lugar
del siguiente
érgano

(1-1/0)360°,

donde b es un elemento de la sucesion de cocientes de Fibonacci.
Dado que esta secuencia converge al nimero dureo, @, el Angulo
de divergencia tendera a

(1 - 1/0)360°,

que no es otro que el angulo aureo. Por tanto, este angulo
aparece en las plantas debido a dos razones: la dindmica de
crecimiento, que hace que el parametro I' disminuya, y las
propiedades geométricas del desarrollo de los meristemos, que
provocan que el Angulo de divergencia tome valores que tienden
al ntimero 4ureo.

A finales del siglo xx, la comunidad cientifica aceptd este
principio geométrico determinista, basado en la inhibicién en-
tre 6rganos jovenes, como el mecanismo que explicaba buena
parte de las distintas filotaxis —espirales o no— observadas en
las plantas. Pero, segiin este modelo, las plantas no «calculan»

En la filotaxis espiral, la formacién de dos drganos sucesivos en el meristemo tiene lugar con
una separacién angular de unos & =137,5 grados. Tanto en esta fotografia como en el esquema,
los niimeros indican el orden de formacién de cada drgano, del mas viejo al mas joven.

TIEMPO 1 TIEMPO 2

Lugar
del siguiente
6rgano

Meristemo

nada en sentido estricto, sino que se limitan a disponer sus
organos segin la formula de Douady y Couder. Sus propiedades
matematicas no serian mas que una consecuencia indirecta,
aunque sorprendente desde el punto de vista estético, de dicho
proceso de autoorganizacion.

HORMONAS DE CRECIMIENTO

El modelo geométrico determinista de la filotaxis se basa en reglas
relativamente simples: un centro que no puede producir érganos,
organos que inhiben la formacién de otros nuevos en sus inme-
diaciones, y un alejamiento gradual del centro de los 6rganos
asi creados. Pero esta simplicidad supone un desafio para los
bidlogos: ¢como implementan las plantas estas reglas «simples»?
Y en particular, ¢cudl es la naturaleza de los campos inhibidores?
Aunque adn persisten numerosas preguntas, los tltimos afos han
visto grandes avances al respecto. Ello se ha debido, sobre todo,
al estudio de la formacion de flores en Arabidopsis thaliana, una
mala hierba facil de cultivar en el laboratorio.
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Paradojicamente, la bisqueda de una sefial inhibidora co-
menzo6 con el descubrimiento del agente opuesto: un activador.
En el afio 2000, el investigador de la Universidad de Berna Cris
Kuhlemeier y sus colaboradores demostraron que, en el berroy
en el tomate, el transporte de una hormona vegetal, la auxina,
era necesario para la formacion de nuevos 6rganos. Hace tiempo
que sabemos que esta hormona se desplaza en las plantas gracias
a los transportadores de membrana, moléculas que la ayudan
a atravesar la pared celular. Kuhlemeier y su equipo demos-
traron que, si se suprimia ese transporte, las flores dejaban de
formarse en la arabidopsis. Sin embargo, al aplicar localmente
auxina a una planta cuyo transporte se hallaba anulado, volvia
a surgir una flor.

Aquel experimento sugirioé que el transporte de auxina cau-
saba una acumulacién local de esta hormona, necesaria para
la formacion de un érgano. Pero ¢qué ocurria con los campos
inhibidores? El experimento de Kuhlemeier también proporcio-
noé una pista: para suprimir la formacién de un 6rgano en un
determinado lugar, podia bastar con impedir la acumulacién de
auxina en esa zona. ¢Y si las flores en formacion concentraran
la auxina de manera tan eficiente que privaran a las células
vecinas de esta hormona?

:Se debe la filotaxis a una
adaptacion evolutiva?

¢Para qué sirve la filotaxis? En el contexto de la teoria de

la evolucion, la pregunta puede reformularse de la siguiente
manera: ;proporciona la filotaxis alguna ventaja adaptativa? Hoy
por hoy, carecemos de una respuesta concluyente. Con todo,
hemos de ser precavidos con la tendencia esponténea a consi-
derar todo elemento biolégico como fruto de una seleccién posi-
tiva ad hoc.

Una explicacion habitual sostiene que la filotaxis obedece-
ria a una adaptacion para captar mas luz, ya que minimizaria la
superposicidn entre las hojas. Sin embargo, esta afirmacion no
resiste un andlisis minucioso. En primer lugar, pasa por alto la
diversidad de las filotaxis existentes; en concreto, el hecho de
que numerosas plantas presentan filotaxis con notables superpo-
siciones. Ademas, en lo que respecta a las hojas, la filotaxis solo
determina su lugar de insercion en el tallo, pero a menudo las
hojas se reorientan debido a los movimientos de crecimiento, fle-
xién o torsién mecdnica para captar mas luz. Por otro lado, no
todas las plantas adquieren una ventaja maximizando su expo-
sicion al sol, especialmente las que viven en ambientes &ridos.
Hasta donde sabemos, alin no se ha establecido una correlacion
entre la tasa de recubrimiento que otorga la filotaxis y la tasa de
insolacion que reciben las plantas. Por ultimo, este argumento
ignora la naturaleza de las estructuras implicadas. La filotaxis no
solo concierne a las hojas, sino a muchas otras estructuras vege-
tales no fotosintéticas y para las que una iluminacién maxima es
irrelevante: escamas de pifias, flésculos (pequefias flores) y otros
6érganos.

Aparte de optimizar la captacion de luz, se han propuesto
otras ventajas adaptativas de la filotaxis. Por ejemplo, ya en
1873, el médico inglés Hubert Airy sugirié que una estructura-
cién compacta protegeria a los 6rganos mas jovenes de la planta
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FUNCION BIOLOGICA

A fin de poner a prueba esta hipotesis con células observadas
al microscopio, varios equipos de todo el mundo han combinado
estudios biolégicos y simulaciones por ordenador. Los resulta-
dos indican que tanto el disefo de la red de transportadores de
auxina como su dindmica resultan compatibles con los modelos
en los que las flores en formacién acumulan auxina, al tiempo
que privan de ella a las zonas vecinas. Ademas, muestran que
el area central del meristemo es insensible a la auxina. Todos
estos fendbmenos tienen lugar en la epidermis, la capa celular
mas externa de la planta. Para deshacerse con rapidez del exceso
de auxina, los 6rganos jovenes disipan la hormona acumulada
en los tejidos internos gracias a la construccion temprana de
un sistema vascular. A medida que crecen, las flores se sepa-
ran del meristemo y dejan de competir por la auxina con los
organos mas jovenes. Este modelo molecular se ha confirmado
desde entonces con otras plantas evolutivamente alejadas de la
arabidopsis, como el tomate, el maiz o la cebada.

Asi pues, puede que una sola molécula desempernie el papel
tanto de activador como de supresor del crecimiento. (Resuelve
ello el misterio de los campos inhibidores? La realidad es mas
compleja. En concreto, desconocemos qué mecanismo molecular
permite que los transportadores se orienten correctamente en

Aunque se ha propuesto que la filotaxis maximiza la captacion de luz, muy a
menudo no ocurre asi. Tal es el caso de este arbusto del género Hebe, con una
filotaxis verticilada muy compacta que no aumenta la exposicién al sol.

del estrés externo (temperatura, lesiones, depredacion, etcétera).
Aunque revisten interés, estas hipdtesis adolecen de un pro-
blema importante: resultan complicadas de verificar experimen-
talmente, ya que es dificil comparar distintas filotaxis o modifi-
carlas sin alterar otras caracteristicas de la planta. Ello al margen
de que, en general, medir de manera rigurosa las ventajas selec-
tivas nunca es sencillo.

Una alternativa a estas hipdtesis adaptacionistas postula que
los patrones geométricos de la filotaxis no serian més que una
consecuencia indirecta del desarrollo de la planta, el cual si cons-
tituirfa el proceso que se ve sometido a seleccion. El modo en
que las plantas generan sus érganos da cuenta de muchas de las
propiedades geométricas de la filotaxis. Por supuesto, esta expli-
cacién no excluye que tales propiedades emergentes puedan
conferir una ventaja adaptativa particular, lo que en Ultima ins-
tancia favoreceria la seleccion de los mecanismos que controlan
la formacién de érganos.
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CORTESIA DE F. BESNARD (abajo a la izquierda y derecha); CORTESIA DE T. VERNOUX ET AL. EN MOL. SYST. BIOL., VOL. 7, ART. 508, 2011 (arriba a la izquierda)
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LAS MOLECULAS DE LA FILOTAXIS: En el meristemo, son varias las moléculas que determinan dénde y cuéndo aparecers el siguiente 6rgano
(los nimeros indican el orden de gestacién de cada uno). Una hormona, la auxina, se acumula en los drganos en formacion (izquierda, arriba). Ello
es posible gracias a los transportadores de membrana, proteinas que ayudan a la auxina a atravesar la pared celular (derecha). Al acumularse
en un érgano naciente, las zonas vecinas quedan privadas de esta hormona. Por ultimo, otra proteina, la AHP6, también se acumula en los
sitios donde creceran los futuros drganos (izquierda, abajo). En concentracion suficiente, esta molécula inhibe la acumulacién de otra hormona,
la citocinina, que promueve la division celular. En conjunto, los procesos que inducen estas moléculas hacen que los érganos de la planta se

generen uno tras otro.

las células para acumular o disipar la auxina. Al respecto exis-
ten varias hipotesis. éSe orientan los transportadores hacia la
célula que presenta una mayor concentracién de auxina? ¢O se
orientan para maximizar el flujo de esta hormona? Sabemos que
los campos inhibidores corresponden a zonas de baja concen-
tracion de auxina creadas por los transportadores. Sin embargo,
ignoramos qué mecanismos determinan el comportamiento de
los transportadores.

:{UNA SENAL MECANICA?

La sefial quimica proporcionada por la auxina puede que se vea
asistida por una sefial mecdnica. De hecho, rodeadas por una
pared rigida, las células vegetales experimentan la presion del
agua que almacenan. Ademas, la forma de los tejidos genera ten-
siones locales que modifican el comportamiento de las moléculas
del citoesqueleto, grandes polimeros que controlan la mecanica
y la arquitectura de las células. Y a medida que el tejido crece y
se deforma, las células y su citoesqueleto responden a las nuevas
tensiones alterando las propiedades de las paredes celulares (su
rigidez y direccion de crecimiento), que, a su vez, modifican las
fuerzas mecanicas. De esta manera, del tejido en crecimiento
emergen campos mecanicos complejos. ¢Proporcionan estos
la informacion necesaria para posicionar los nuevos 6rganos?
Aunque la existencia de un vinculo directo de este tipo atn no
se ha demostrado, la mecanica celular si parece intervenir de
manera indirecta en el crecimiento de la arabidopsis.

En primer lugar, nuestro laboratorio ha demostrado que las
fuerzas mecanicas influyen en la orientacion de los transporta-
dores de auxina. Por otro lado, gracias al estudio de mutantes, al
analisis de alteraciones genéticas especificas y a la monitoriza-
cion precisa del crecimiento mediante microscopia, varios equi-
pos han hallado que la acumulacién local de auxina promueve
la sintesis de compuestos que ablandan la pared celular, lo que
favorece el crecimiento de las células. Todos estos acontecimien-
tos probablemente resulten esenciales para desencadenar el
crecimiento de la hoja o de la flor.

¢Bastan esas dos sefiales? Uno de nuestros descubrimien-
tos recientes lo ha puesto en duda: tras una larga bisqueda,
finalmente hallamos un inhibidor que se difunde alrededor de
los 6rganos en formacion. Se trata de AHP6, una pequeina mo-
1écula que, cuando se encuentra en la concentracion suficiente,
inhibe la actividad de otra hormona vegetal, la citocinina, la
cual promueve la divisién celular. Sorprendentemente, el campo
producido por AHP6 no altera el 4ngulo entre dos 6rganos, pero
si impone un ritmo regular en el crecimiento, de modo que la
aparicion de dos 6rganos sucesivos queda bien separada en el
tiempo. A su vez, ello conduce a una disposicion mas regular
de las flores a lo largo del tallo.

La imagen que emerge de todo lo anterior es la de un campo
inhibidor que consta de varias componentes. La distribucion de
auxina constituye el elemento central, pero este coexiste con otros
factores que contribuyen a su robustez. ¢Por qué la auxina no es
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el inico productor del campo inhibidor? Esta pregunta, atin sin
respuesta, constituye una de las lineas actuales de investigacion.

Sin embargo, la investigacion sobre la naturaleza de los cam-
pos inhibidores ha dejado de lado otros aspectos. ¢Qué factores
aseguran un crecimiento continuo? ¢Por qué no pueden formarse
los 6rganos en el centro del meristemo, incluso si, como hemos
demostrado, la auxina se acumula alli? ¢Qué es lo que causa
la variacién del pardmetro de control predicho por los mode-
los deterministas? ¢Solo del crecimiento de la planta, como se
supone, o hay otro mecanismo mas especifico? Las respuestas
dispares obtenidas hasta ahora dificultan la formulacién de un
modelo molecular unificado.

Es también posible que los modelos deterministas sean insu-
ficientes para describir la filotaxis. En nuestros estudios sobre
la filotaxis espiral en Arabidopsis thaliana, hemos observado
variaciones que no se corresponden con las predicciones del
modelo geométrico determinista. En concreto, el angulo de
divergencia se aleja del Angulo dureo cuando se mide a lo largo
de los tallos. Tales variaciones no son ruido aleatorio, sino que
presentan una estructura muy llamativa. Su estudio estadis-
tico, junto con la observaciéon de la formacion de érganos en
tiempo real, indica que corresponden a 6rganos que se forman
al mismo tiempo y cuyo orden se intercambia ocasionalmente
a lo largo del tallo.

NUEVOS MECANISMOS

La filotaxis de los musgos

Una via alternativa para entender la geometria de las plantas

Y si nos replanteamos la cuestién de la
filotaxis desde el principio? Pensemos en
una linea de investigacion que persiguiera el
mismo objetivo (entender la filotaxis), pero
que se centrase en una planta que funciona
de forma completamente distinta a las estu-
diadas hasta ahora.

Tales plantas son los musgos, un grupo
vegetal que aparecid hace entre 440 y 340 mi-
llones de afios y que, por tanto, es mucho
mas antiguo que las plantas con flores co-
mo la arabidopsis, las cuales se originaron
hace entre 245 y 200 millones de afios. El
ancestro comun de estos dos grupos pro-
bablemente careciese de hojas. Este 6rgano
habria aparecido de forma independiente y
se habria mantenido durante la evolucién
de ambos tipos de plantas, ya que habria
aportado una solucién éptima para la cap-
tacién de luz durante la fotosintesis. Estamos
hablando de un proceso de evolucién con-
vergente de las formas. Pero el parecido no
se detiene ahi. También los musgos presen-
tan sus hojas repartidas de manera uniforme
alrededor de un tallo. La diferencia reside en
que el meristemo que las produce esta for-
mado por una sola célula, en vez de los cien-
tos de ellas que componen los meristemos
de las plantas con flores.

Cada vez que esta célula se divide, una de
las dos células resultantes se convertird en
una hoja; la otra permanecerd como meris-
temo en la punta del tallo. La disposicién de

En los musgos, el meristemo que genera
las hojas consta de una sola célula. Seguin su
formay proceso de divisién, las hojas pue-
den dar lugar a una filotaxis espiral, como
en Polytrichum commune (arriba), o distica,
como en Fissidens taxifolius (abajo).
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las hojas, por tanto, estara determinada prin-
cipalmente por la forma de la célula meriste-
mética y por la posicién del plano de division.
Aligual que en las plantas con flores, el ritmo
de produccién de las hojas conduce a una filo-
taxis muy regular, la cual puede ser espiral o
«distica» (con las hojas dispuestas en los dos
sentidos de una misma recta, figuras).

Si comparamos los campos inhibidores
de las plantas con flores con el proceso de
division celular de los musgos, queda patente
que se trata de mecanismos muy distintos.
Sin embargo, ;podria ocurrir que las sefia-
les moleculares que controlan la filotaxis
en las primeras desempefiaran un papel en
los segundos? No en vano, tanto la auxina
como las citocininas se encuentran también
en los musgos. Ante un repertorio limitado
de moléculas de sefalizacidn, las plantas las
han «reciclado» constantemente en el curso
de la evolucién. La auxina posiblemente se
halle en el meristemo de los musgos, y puede

que su transporte hacia las hojas por medio
de transportadores de membrana, también
existentes en estas plantas, resulte necesa-
rio para su funcionamiento.

Se ha demostrado que la acumulacién
de auxina en ausencia de transportadores
de membrana bloquea la formacién de las
hojas. Sin embargo, se desconoce qué funcién
desempeia esta interaccion en la manera en
que se organizan las hojas alrededor del tallo.
Por su parte, las citocininas regulan la proli-
feracion celular y el nacimiento del tallo en
los musgos. Pero, de nuevo, desconocemos
su papel exacto en la filotaxis. Hoy por hoy,
auln quedan numerosos aspectos por explo-
rar para entender como plantas tan alejadas
evolutivamente entre si pueden acabar mos-
trando una apariencia similar.

Yoan Coudert investiga en el Laboratorio de Repro-
duccién y Desarrollo de Plantas de la Escuela Normal
Superiorde Lyon.
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Tales permutaciones son relativamente comunes en Arabi-
dopsis thaliana. En la naturaleza, se observan con facilidad en
plantas que, como dicha especie, poseen un tallo alargado que
separa los elementos botanicos. Y aunque es posible reproducir
este tipo de comportamiento en el modelo determinista, las
permutaciones nunca alcanzan la intensidad ni la complejidad
observadas en las plantas reales.

EL PAPEL DEL AZAR

¢Coémo modificar el modelo determinista para dar cabida a esas
desviaciones? En este, el valor local del campo inhibidor determi-
na si se formara un érgano o no. En cada paso de tiempo y para
cualquier posicién en el meristemo, puede calcularse si el campo
generado por los 6rganos vecinos suprimira el crecimiento de
un nuevo 6rgano en funcion de si supera o no cierto umbral.
Sin embargo, cada vez mas estudios indican que el proceso que
inicia la formacién de un 6rgano no es tan determinista. A la
vista de ello, hemos desarrollado un modelo que mantiene los
aspectos geométricos del anterior, pero en el que el mecanismo
desencadenante es probabilistico.

En €1, un 6rgano se produce de acuerdo con una probabilidad
que depende del nivel de inhibicién (intensidad y tiempo de
exposicion) que las células perciben localmente. La introduccion
de esta nueva hipotesis permite reproducir con mayor fidelidad
las permutaciones advertidas en Arabidopsis thaliana. Ademas,
hemos derivado nuevos parametros de control relacionados con
varias propiedades observables, como la geometria de la filotaxis,
el nimero de permutaciones o el intervalo temporal entre la
formacion de 6rganos.

Este nuevo modelo estocastico también nos ha permitido
rastrear propiedades atin no observables, como la sensibilidad
de las células a los campos inhibidores. En particular, sugiere
que la percepcion de sefales por parte de las células constituye
un factor importante a la hora de explicar los patrones filotaxi-
cos. Y, como cualquier modelo, ofrece un marco para proponer
nuevos experimentos y poner a prueba su validez.

Al respecto, un primer desafio pasa por medir con rapidez y
precision varios parametros macroscopicos de la arquitectura de
una planta. Ya sea para respaldar estadisticamente los resultados
o para distinguir los efectos de diferentes genes, ello implica ob-
servar un gran nimero de plantas. Sin embargo, hoy por hoy no
resulta posible medir en muchos ejemplares parametros como el
angulo de divergencia, el nimero de permutaciones, el tamano
de los tallos o el tiempo entre la formacién de dos 6rganos. A
tal fin, se estan desarrollando métodos de automatizaciéon para
llevar a cabo tales mediciones, esenciales para lograr el salto de
lo cualitativo a lo cuantitativo en el estudio de la filotaxis.

Un segundo reto consiste en relacionar los parametros de
control de los modelos con datos moleculares o celulares que
puedan determinarse experimentalmente. {Cudl es el tamafio
de un campo inhibidor? ¢Y el de la zona central del meristemo
en la que no puede formarse ningtn 6rgano? En este caso, la
dificultad se debe a que tales pardmetros no son necesariamente
morfolégicos —y accesibles, por tanto, a la simple observacion—,
sino funcionales, lo que exige un conocimiento minimo de sus
bases moleculares. Por ejemplo, si los campos inhibidores se
hallan asociados a concentraciones de auxina en el meristemo,
bastaria con estudiar su evolucion a lo largo del tiempo para
deducir la dinamica de los campos.

Hasta hace poco, no habia manera de medir con la precision
requeriday a escala celular los niveles de hormonas en el meris-
temo. En 2012, sin embargo, nuestro equipo logré superar este
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LOS CACTUS exhiben a menudo hermosos patrones geométricos.

Este ejemplar presenta una filotaxis espiral de tipo (8,13), al igual que
las pifias de las coniferas.

obstaculo con un nuevo biosensor que, gracias a una proteina
fluorescente sensible a la concentracion de auxina, consigue
revelar la cantidad de esta hormona que perciben las células. Al
acoplar este biosensor con otros marcadores de la actividad y la
diferenciacion celular, es posible seguir la dinAmica espacial y
temporal de la sefal y la autoorganizacion del meristemo. Frente
a los modelos computacionales, la biologia molecular no ha
dicho aun su tltima palabra. ™

© Pour la Science
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