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RESUMEN

La mayoria de las plantas perennes de clima templado-frio presentan un periodo de dormancia durante su ciclo anual de crecimiento.
Desde hace més de cuarenta afios los investigadores han tratado de explicar cual es el valor adaptativo de este proceso a través
del entendimiento de la relacién que guarda con factores ambientales. En este documento se describe el conocimiento existente en

este tema.
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BUD DORMANCY IN FOREST TREES

SUMMARY

Most perennial plants of cold-temperate zones have a dormancy period during their annual growth cycle. For over fourty years
scientists have intended to explain the adaptive value of dormancy through the understanding of the relationships among bud
dormancy and specific environmental factors. Current knowledge on this topic is described in this document.
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INTRODUCCION

El ciclo anual de crecimiento vegetativo de la mayoria
de las plantas perennes incluye dos etapas: un periodo de
alargamiento del brote, relativamente breve, durante el cual
el eje principal de la planta se extiende y emerge follaje
nuevo; y un periodo generalmente mucho mas largo, du-
rante el cual no hay un alargamiento visible del brote,
ocurriendo en cambio, la diferenciacion de nuevas unidades
de crecimiento (Lavender, 1985; Borchert, 1991). En este
ultimo periodo, la morfologia de la planta se mantiene
relativamente estable, pero la fisiologia cambia
drasticamente desde el momento en que la yema entra en
reposo a mediados del verano hasta que reinicia el
crecimiento en la siguiente primavera. Kozlowski y Pallardy
(1997) establecieron que las yemas completamente
desarrolladas de arboles forestales en zonas templadas
alternan el crecimiento activo durante la estacion caliday el
cese del crecimiento durante la estacion fria; a este Gltimo
estado se le conoce como dormancia.

Conocer como se da este proceso en arboles forestales

es importante para comprender los procesos adaptativos
de estas especies a sus ambientes naturales (Borchert,
1991). Por lo anterior, se han desarrollado diversos estudios
gue han tratado de explicar el papel que desempefian los
factores ambientales en la induccién y cese de la dormancia
(Repo, 1992; Turner y Mitchell, 2003); otros estudios han
determinado la influencia genética en la induccion y cese
de la dormancia (Thompson et al., 1985).

El presente trabajo tiene como objetivos discutir y
analizar el conocimiento existente en lo referente a la
fisiologia de la dormancia en yemas de arboles forestales,
incluyendo el patrén estacional que presentan algunas
especies lefiosas y los factores ambientales mas
importantes que influyen en este proceso

CONCEPTODE DORMANCIA

Para abordar el tema de dormancia, debe plantearse
una pregunta inicial que ayude a aclarar y a comprender la
forma en que ha evolucionado este concepto, asi como los
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distintos enfoques que se le han dado; la pregunta es: ¢, Qué
se entiende por dormancia?.

La respuesta a la pregunta planteada se puede dar
desde tres puntos de vista o enfoques: a) definicion clasica
de dormancia; b) la dormancia definida por medio de la
actividad mitotica; y c) la dormancia definida como el periodo
de maxima resistencia al estrés (Lavender, 1985; Lang et
al., 1985; Lang et al., 1987; Kozlowski y Pallardy, 1997).

La definicién clasica de dormancia fue la primera en
establecerse y es la mas ampliamente utilizada por
diferentes autores; por ejemplo, Lang et al., (1985) y Lang
et al., (1987) definieron la dormancia como la suspension
temporal del crecimiento en las estructuras que contienen
meristemos primarios. Por otra parte, Owens y Molder (1973)
acufiaron el término de “dormante” en yemas de Abeto Dou-
glas (Pseudotsuga menziesii var. glauca (Bassin.) Franco),
cuando la actividad mitética en células de las yemas es
cero, condicion que ocurre de diciembre a febrero. Una
tercera definicion es la que establece la dormancia como el
periodo de maxima resistencia de las plantas al estrés
(Herman, 1967; Lavender y Wareing, 1972).

La definicion clasica de dormancia y la definida
mediante la actividad mitética se aplican basicamente a la
yema o al tejido interno de la misma, mientras que la
dormancia definida como méxima resistencia al estrés se
refiere a la plantula entera (Fuchigami et al., 1977). La
definiciéon clasica de dormancia y la relacionada con la
actividad mitética coinciden en que ambas ocurren en
invierno. Esta ultima definicion puede ser mas (til que la
clasica debido a que la actividad mitotica en la yema se
correlaciona fuertemente (en forma negativa) con la
resistencia al estrés en plantulas (Lavender, 1985).

FASES DE LADORMANCIA

Segun Kozlowski y Pallardy (1997), después del
crecimiento estacional del brote y de la formacién de las
yemas, estas Ultimas entran primero a una fase reversible
de inactividad (algunas veces llamada quiescencia o
predormancia). El estado de dormancia de la yema progresa
paulatinamente hasta que los apices del brote no pueden
alargarse aun cuando las plantas se cologuen en condiciones
ambientales favorables. Eventualmente, la dormancia termina
después de que las yemas se exponen al frio, presentandose
un estado quiescente seguido por una fase activa de
crecimiento. En el estado mas avanzado de dormancia las
yemas no se alargan en forma apreciable, lo que puede
limitar la actividad metabdlica (Perry, 1971a).

En forma similar, Turner y Mitchell (2003) dividen el
periodo de dormancia en tres fases: quiescencia inicial,
receso y quiescencia de post-dormancia. La quiescencia
inicial se entiende como la ausencia de actividad mitética
en la zona apical (Owens y Molder, 1973) al reducirse el
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fotoperiodo y la temperatura. El receso es controlado por la
fisiologia interna de la planta, el cual ocurre como respuesta
a las sefales ambientales (cambio en fotoperiodo y
temperaturas) recibidas en la fase anterior. La fase final de
la dormancia cominmente es llamada quiescencia de post-
dormanciay al igual que la primera fase es controlada por el
ambiente (Turner y Mitchell, 2003).

De acuerdo con lo anterior, la dormancia en las yemas
esta controlada por diferentes factores, incluyendo tanto el
ambiente, el pice del brote y la condicion interna del érgano.
Considerando estos factores, Lang et al. (1987) definieron
los siguientes tres tipos de dormancia: (1) ecodormancia,
regulada por factores ambientales; (2) paradormancia,
regulada por factores fisiologicos externos a la estructura
implicada; por ejemplo, el proceso de dominancia apical; y
(3) endodormancia, regulada por factores fisioldgicos internos
de la estructura implicada, pero inducida por noches largas
y temperaturas nocturnas bajas (Howe et al., 1999).

PATRON DE DORMANCIAEN ARBOLES FORESTALES

Algunos autores han estudiado el proceso de la
dormancia en especies forestales, encontrando que en ge-
neral, en parte del otofio (septiembre a octubre), el
fotoperiodo corto y la disminucion de la temperatura causan
una transicion rapida de quiescencia inicial a dormancia
intensa (receso). La intensidad de la dormancia aumenta
de octubre a enero, y para febrero las yemas dormantes
entran a la quiescencia de post-dormancia, lo que sugiere
gue el principal valor adaptativo de la dormancia es evitar el
rompimiento de la yema en el otofio, previniendo la muerte
de los brotes nuevos en invierno. Durante febrero y marzo,
la reanudacion del crecimiento del brote en campo se retarda
por las bajas temperaturas (receso debido al frio, Borchert,
1991).

La variedad costera del Abeto Douglas (Pseudotsuga
menziesii (Mirb.) Franco var. menziesii), por ejemplo, entra
en quiescencia inicial en los primeros dias de otofio, en
receso en los Ultimos dias de invierno y la post-dormancia
se presenta en los primeros dias de la primavera (Turnery
Mitchell, 2003).

Plantulas del Abeto Douglas (Pseudotsuga menziesii
var. glauca (Bassin.) Franco) y del Abeto Engelmann (Picea
engelmannii (Parry) Engelm.) que inicialmente crecieron en
una camara de crecimiento y a los doce meses de edad se
pasaron a vivero, con temperaturas dia/noche de 26 a 18 °C
y fotoperiodos largos, se mantienen en dormancia completa
por 42 y 35 dias, respectivamente; y a partir de los 72 dias
entraron a un estado de quiescencia, mientras que plantulas
de Pino Ponderosa (Pinus ponderosa var. scopulorum
Engelm.) entraron en quiescencia a los 22 dias. Las tres
especies se mantuvieron quiescentes por aproximadamente
97 dias y la yema termin6 de romper a los 133 dias (Burr et
al., 1993).



FACTORES QUE INTERVIENEN EN LADORMANCIA

En el Abeto Douglas (Pseudotsuga menziesii var.
glauca (Bassin.) Franco) y otras coniferas, la quiescencia
usualmente es inducida por cambios en el fotoperiodo,
temperatura, humedad del suelo y disponibilidad de
nutrientes (Eriksson et al., 1978; MacDonald y Owens, 1993;
Turnery Mitchell, 2003).

La temperatura, al igual que la luz, es un factor
importante en el crecimiento y el desarrollo de arboles debido
a que influye en muchas actividades fisiol6gicas a través de
su efecto sobre la tasa metabdlica (Brown, 1980). Por lo
gue se puede decir, que los dos principales factores que
inducen o ponen fin a la dormancia son el fotoperiodo, la
temperatura, la humedad y los nutrientes (Repo, 1992). A
continuacion se describen los efectos de cada uno de estos
factores:

Fotoperiodo

Existen investigaciones que demuestran que el
fotoperiodo juega un papel central en el control del desarrollo
estacional en arboles de clima templado y frio; sin embargo
la respuesta al fotoperiodo varia ampliamente de una especie
aotra (Borchert, 1991). Los cambios en el fotoperiodo son
detectados por el fitocromo de la planta (Kozlowski y
Pallardy, 1997).

Fue a partir de los afios noventa cuando se aclaro el
papel del fotoperiodo en la induccion de la dormancia, siendo
Borchert (1991) quien indic6 que en la induccion de la
dormancia y en la tolerancia al frio, tiene mayor efecto el
acortamiento del fotoperiodo en otofio que la disminucion
paulatina de la temperatura, como una respuesta anticipada
al invierno. Tanto en arboles tropicales como de clima
templado se presenta una reduccion en la extension del
brote al acortarse el fotoperiodo.

En cambio, hace mas de cuatro décadas que se sabe
gue en lamayoria de las especies, el crecimiento se reanuda
inmediatamente cuando las plantas cuentan nuevamente
con fotoperiodos largos, pero algunas especies contindan
en reposo y requieren de horas frio para reanudar su
crecimiento. De manera similar, la exposicion a fotoperiodos
largos previene la induccion de la dormancia en muchas,
pero no en todas, las especies de clima templado. Por
ejemplo, Nienstaedt (1959, 1966), demostré que el
requerimiento de frio para romper la dormancia en Abeto
Blanco (Picea glauca (Moench) Voss) se puede compensar
con exposicion a fotoperiodos largos. Lo anterior también
se ha demostrado en otras especies de arboles forestales
como Acer saccharum Marsh. (Olmested, 1951), Tsuga
canadensis (L.) Carr. (Olsen and Nienstaedt, 1957) y Pinus
sylvestris L. (Wareing, 1951). Por otra parte, Nienstaedt
(1959, 1966), encontré que el rompimiento de la dormancia
debida a dias largos se da mas temprano en el Abeto Noruego
(Picea abies (L.) Karst.) que en el Abeto Blanco (Picea glauca
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(Moench) Voss). En plantulas de Corylus avellana L. los
fotoperiodos cortos sin presencia de frio detienen el
crecimiento del brote pero no disparan los cambios
morfogenéticos asociados con la induccion de la
dormancia; por otra parte, en plantulas de Fraxinus excel-
sior L. la dormancia desaparece cuando crecen en dias lar-
gos al2 °C, perono a 25 °C (Borchert, 1991).

Temperatura

Vegis (1956) sugirié que las altas temperaturas
pueden inducir dormancia en yemas de arboles, pero
Brown (1980) encontr6 que las altas temperaturas
diurnas y nocturnas (30 y 26 °C respectivamente) si
bien reducen significativamente el crecimiento total,
no inducen dormancia en yemas de Pinus taeda L.

Al exponer plantulas de Fraxinus excelsior L. a bajas
temperaturas a principios de invierno se induce dormancia,
pero la exposicion de aquellas a finales del invierno rompe
la dormancia. El efecto de la acumulacion de horas frio varia
con el estado fisioloégico de la yema dormante. Bajo
condiciones naturales, el rompimiento de la dormancia en
arboles de clima templado requiere de la exposicion a bajas
temperaturas por un periodo minimo. El requerimiento de
horas frio, la intensidad de la dormancia, y la tolerancia al
frio varian con la especie y el ecotipo, lo que refleja la
naturaleza adaptativa de estos caracteres (Borchert, 1991).

La exposicion de plantas a temperaturas por abajo de
los 0 °C para la acumulacion de horas frio permite que las
yemas pasen de endodormantes a ecodormantes, en espera
de condiciones favorables para el crecimiento (Lang et al.,
1987; Rinne et al., 1997; Rinne et al., 2001; Howe et al.,
1999).

Humedad

El incremento del estrés hidrico induce quiescencia
en especies forestales (Lavender et al., 1968; Blake et al.,
1979); por ejemplo, en el oeste de los Estados Unidos de
Norte América donde el clima va de templado a calido con
verano marcadamente seco, las especies arbéreas inician
la quiescencia a mediados de julio, mas temprano que en
lugares con veranos mas himedos. Lo anterior debido a
que el estrés hidrico decrece la actividad mitotica, reduce
el tamafio del domo apical y el nimero de primordios
vegetativos de la yema. Sin embargo, el efecto del estrés
hidrico generalmente se asocia con el efecto del fotoperiodo
(Lavender, 1985) y en forma secundaria con el de la
temperatura (MacDonald y Owens, 1993).

Nutrientes

La nutricion de las plantulas puede influir en el tiempo
de inicio y de rompimiento de la dormancia. En Pseudotsuga
sp., la disponibilidad de nutrientes afect6 el patron fenologico
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de la yema terminal; una dosis elevada de nutrientes retrasa
el inicio de la dormancia de la yema terminal y adelanta el
rompimiento de la misma (Acevedo et al., 2006). En forma
similar, las concentraciones Optimas de nitrégeno en las
hojas de Picea abies (L.) Karst. varian de 2.0 a 2.5 %
(Ingestad, 1979); sin embargo, si a esta especie se le
aumenta el nivel de nitrégeno se adelanta el rompimiento de
la yema (Benzian et al., 1974; Flgstad y Kohmann, 2004).

INFLUENCIAGENETICAEN LADORMANCIA

Desde hace tiempo se tiene la sospecha que un gran
namero de genes estan involucrados con la dormancia de
yemas (Perry, 1971b). Sin embargo, la influencia de los genes
en la dormancia se demostré al encontrarse que la
adaptacion de plantulas de Castafio (Corylus avellana L.) a
climas frios puede modificarse por un gen recesivo que
controla la sensibilidad a cambios en fotoperiodo. Para
comprobarlo se generaron plantas mutantes no dormantes
de Corylus avellana, que a pesar de las bajas temperaturas
y de los dias cortos del otofio los brotes terminales de
mutantes no dormantes contindan creciendo lentamente,
las yemas laterales rompen, y eventualmente las plantas
mueren por temperaturas congelantes (Thompson et al.,
1985).

En forma mas especifica, Jermstad et al. (2003)
encontraron que en el inicio de la dormancia en yemas del
Abeto Douglas intervienen diez grupos de genes, siete de
los cuales interacttian con la longitud del dia y tres con el
estrés hidrico; mientras que en el rompimiento de la
dormancia participan dos grupos de genes, uno de los cuales
aparentemente se encarga de la acumulacion de horas frio
y otro que interacttia con la fluctuacion de la temperatura.

Dado que la proteina fotorreceptora del fitocromo
desempefia el papel central en la deteccion del fotoperiodo,
en los ultimos afios se han realizado investigaciones que
intentan dilucidar qué genes producen esta proteina en
Populus, Picea abies y Pinus sylvestris (Howe et al., 1995,
1998). Por ejemplo, Ingvarsson et al. (2006) sefialaron a los
genes phyA, phyB1y phyB2 como responsables del inicio
y cese de la dormancia en el Alamo Europeo (Populus
tremulaL.).

CONCLUSIONES

La dormancia se define desde tres puntos de vista:
en la forma clasica, como fase de minima o nula actividad
mitética, y como el periodo de maxima resistencia a
factores de estrés. Sin embargo, la definicién clasica es la
mas general y los otros dos puntos de vista bien podrian
integrarse a ésta como fases o estados de la dormancia
clasica; posiblemente correspondan a la etapa que sigue a
la quiescencia o a la endodormancia. El principal valor
adaptativo de la dormancia es evitar el inicio del crecimiento
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de la yema en el otofio, previniendo la muerte de los brotes
nuevos en invierno.

El patrén general para las especies de clima templado
establece que en otofio entran en quiescencia o
predormancia debido a factores ambientales; en invierno
se acentla la dormancia entrando en receso debido al
ambiente interno de la yema (factores fisiol6gicos internos
y factores genéticos). En este periodo se da una baja
actividad mitotica y es cuando la planta presenta la mayor
resistencia a las bajas temperaturas. Afinales del invierno
y principios de primavera las plantas entran de nuevo en
una etapa de quiescencia post-dormancia.

Los principales factores que influyen en la induccion
de la dormancia son el fotoperiodo y la temperatura,
especificamente fotoperiodos cortos y bajas temperaturas;
sus efectos dependen de la especie y la edad fisiol6gica
de los arboles. Sin embargo, es muy probable que el efecto
de estos factores se dé en forma combinada. No se debe
perder de vista que la dormancia esta determinada
genéticamente, en donde la informacién genética se
manifiesta cuando aparecen estimulos ambientales
especificos.

La tendencia actual de las investigaciones
relacionadas con la dormancia de yemas en especies
forestales se centra en dilucidar cuales genes
intervienen en la induccién y finalizacion de la
dormancia, asi como su interaccién con los factores
ambientales como el fotoperiodo y la temperatura.
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