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Aspectos Moleculares De La Induccién Y El Desarrollo Floral

Resumen

La floracion es uno de los ejemplos mas notables de los cambios que suceden durante el desarrollo
programado en las plantas superiores. Antes de la diferenciacidon de los 6rganos florales, la planta requiere
ciertos ajustes, algunos de los cuales se disparan por sefiales ambientales y otros se asocian con cambios
estructurales vy fisioldgicos de la planta. La sincronizacidon entre procesos convergentes como tiempo de
floraciéon y sefiales ambientales como el fotoperiodo y, entre el reloj circadiano y el desarrollo de los
primordios florales es un proceso complejo en la flor de una Angiosperma tipica. Los cuatro verticilos
(sépalos, pétalos, estambres y carpelos) se forman sucesivamente gracias a la actividad de los
meristemos, proceso que involucra el desarrollo (crecimiento y diferenciacién) de los 6rganos florales a
partir de los meristemos reproductivos, como resultado de la expresion e interaccion de muchas rutas
genéticas y bioquimicas relacionadas con la percepcion y transduccion de sefales. Ademas, esta
involucrado en el proceso un grupo de genes que codifican factores de transcripcion, encargados del
control de la expresion de otros genes cuyos productos tienen funciones unicas en los érganos florales. El
conocimiento de las bases moleculares y fisioldgicas del proceso es fundamental para optimizar la
induccién en especies con floracion recalcitrante, asociada principalmente con la complejidad de la
interaccion entre los factores genéticos y ambientales.

Palabras Clave: regulacién de la expresién genética, diferenciacion celular, fitocromo, ciclo circadiano,
hormonas, verticilos florales.

Summary

Flowering is the most remarkable example of programmed developmental changes in higher plants. Before
the floral meristems are able to differentiate floral organs, the nature of the plant must change from
vegetative to reproductive development. Such process is triggered by developmental and environmental
signals. Not only does it involve the formation of floral meristems, but often many other changes take place
in the structure and physiology of the plant as well. The synchronization of flowering time with an
environmental cue such as photoperiod, circadian clock, and development of the floral primordia is not a
simple event. It is possible only through the interactions of many genetic and biochemical pathways involved
in signal perception and transduction. Inner of a typical angiosperm flower four whorls of organs (sepals,
petals, stamens, and carpels) are produced in successive order by the activity of the floral meristem. This
activity involves the differentiation and growth of the floral organs from the reproductive meristem as a result
of the expression and interaction of genes encoding transcription factors, which control other genes whose
products are used for the unique functions of these organs. The knowledge of the molecular and
physiological bases of this process is fundamental to optimize the induction in species with recalcitrant
flowering, probably due to the complexity of the interaction between genetic and environmental factors, as in
the case of cassava (Manihot esculenta Crantz).

Key Words: control of gene expression, cell differentiation, phytochrome, circadian clock, hormones, floral
whorls.

Introduccién

Uno de los aspectos mas importantes del desarrollo de las plantas de reproduccion sexual es la transiciéon

entre el crecimiento vegetativo y la floracion, proceso controlado por sefiales ambientales multiples como el
fotoperiodo, el reloj circadiano, aporte hidrico, temperatura, contenido celular de almidén y azucares, y la
concentracién de algunas hormonas, RNAs, micro RNAs, proteinas y péptidos en el floema. El proceso
reproductivo encaja en el desarrollo programado de la planta, gracias al control del ciclo celular ejercido por

la coordinacién entre proliferacion y diferenciacion celular. A nivel genémico, depende de la regulacion de la
expresion de los genes responsables de la identidad floral. Esta regulacion se logra entre otros aspectos
mediante la modificacién en la cromatina y la expresion de otros genes que codifican factores de
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transcripcion, necesarios para el control de la expresion de genes efectores y homeoticos involucrados en
el proceso reproductivo (Hopkins y Hiiner, 2004).

Los factores de transcripcion presentan multiples blancos y escenarios celulares, ya que actuan a nivel post
transcripcional simultaneamente con otras moléculas para generar el ambiente bioquimico que promueve la
floracion. Mientras que a nivel genémico pueden intensificar o restringir la actividad de la polimerasa Il, lo
cual afecta el programa de desarrollo floral. En este sentido, es de especial relevancia la actividad de la
caja de genes MADS (A, B, C, D y E) en la formacion de los cuatro verticilos florales (Bewley et al., 2000;
Nam et al., 2003; Albert et al., 2005; Bommert et al., 2005).

A pesar de las enormes divergencias en morfologia floral, efectos de las fluctuaciones del ambiente externo
e interno en la evocacion floral y la transmision de sefiales de floracion al meristemo apical caulinar entre
taxas de plantas superiores, el modelo general del ABC presenta nivel elevado de conservacién que
sugiere antigiiedad evolutiva de la red regulatoria de la floracién. Sin embargo, se ha identificado nivel bajo
de conservacion del gen clase B PISTILLATA entre plantas con flores. Existen ademas diferencias en el
desarrollo floral asociado con el tiempo de divergencia entre taxas, de tal modo que las gimnospermas,
angiospermas basales (Nymphaeaceae, Amborella, Magnoliaceae, Lauraceae y Piperaceae), y
monocotileddneas presentan mayores variaciones en el arreglo y numero de partes florales con respecto a
la planta modelo Arabidopsis, que las dicotiledéneas anuales (Soltis et al., 2002).

Algunos ejemplos del proceso de divergencia lo constituyen los genes clase A, ausentes en gimnospermas
y de identificacion confusa en monocotiledéneas, debido a la morfologia floral distinta entre ambos grupos.
La ausencia de sépalos en las flores de monocotiledéneas dificulta la extrapolacion de la funcién homedtica
de los genes asociados con desarrollo de los sépalos en dicotiledéneas hacia estructuras como lema o
palea. Sin embargo, se ha asociado el gen OsMADS14 de arroz con los genes tipo A (Bommert et al.,
2005). Tampoco se han identificado genes tipo E en gimnospermas y genes homodlogos de FRIGIDA,
VERNALIZACION 1 y VERNALIZACION 2 en arroz. A nivel bioquimico, la divergencia genética se
evidencia en la respuesta diferencial de la floraciéon a la aplicacién de giberelinas (Nam et al.; 2003;
Dornelas y Rodriguez, 2005).

A la fecha se conocen los principales aspectos de la expresién y las interacciones de los genes hacia arriba
de la cascada del modelo ABC, pero muy poco se sabe de los genes hacia abajo de la cascada. El analisis
de mutantes individuales es determinante para avanzar en este aspecto, mientras que el conocimiento de
las variaciones en las caracteristicas de los genes efectores hacia abajo de la cascada que controlan
rasgos especificos de los diferentes érganos y determinan las funciones bioldgicas de la flor, facilitaria la
manipulacién genética de la reproduccion de las plantas por ingenieria genética (Soltis et al., 2002).

En consecuencia, a excepcion de las principales plantas modelo como Arabidopsis, Antirrhinum, Sinapis
alba y arroz, se desconocen muchos aspectos de la regulacién del proceso de floracion. Por ejemplo, en
algunas especies de importancia econdmica, la floracién es recalcitrante y variable, lo cual limita la
obtencion de cruces entre genotipos élite en los programas de mejoramiento genético. Por ejemplo, en
yuca (Manihot esculenta Crantz) existen limitaciones en la produccion de semilla botanica y el cruce entre
genotipos debido a la heterogeneidad en el tiempo de floracibn o a la ausencia de diferenciacion
reproductiva. La seleccion de parentales depende, en mayor medida, de la capacidad de floracion o de la
sincronizacion del tiempo de floracién entre genotipos que de las caracteristicas agronémicas superiores.
En este cultivo se ha utilizado la tecnologia del ADN recombinante, con el objetivo de incrementar el
numero de flores y flexibilizar el tiempo de floracidn. Actualmente estan bajo evaluacion lineas transgénicas
de yuca que portan un constructo etanol inducible o esteroide inducible y los genes de identidad floral
CONSTANS y APETALA procedentes de Arabidopsis (Ceballos et al., 2002; CIAT, 2005).
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Este articulo revisa el estado del arte de los puntos claves del armazoén del proceso reproductivo (desarrollo
vegetal, control de la expresion genética y rutas de transduccion de senales de la floracion). Adicionalmente
se profundiza en los aspectos concernientes a la induccién floral, pues se requiere el avance en la
manipulaciéon de la floracion mediante estrategias individuales o combinadas como aplicacién de
fitoreguladores, analisis de mutantes o plantas transgénicas, para mejorar el control sobre la floracién. De
este modo se abre la posibilidad de incrementar el alcance de los programas de mejoramiento de plantas
cuyo potencial genético no se ha explotado intensivamente. De acuerdo con lo anterior, el texto se
consolida como una guia al entendimiento del balance entre las cascadas bioquimicas y moleculares
producidas desde la evocacion del estimulo floral en las hojas hasta la producciéon de érganos florales.
Adicionalmente se identifican diferentes esquemas de andlisis y evaluacién para abordar apropiadamente
la investigacion de la induccion floral.

El Desarrollo Vegetal

El desarrollo vegetal (crecimiento y diferenciacién) es un proceso durante el cual un organismo cambia para
adquirir nuevas estructuras y habilidades en respuesta a instrucciones codificadas en el genoma nuclear.
En una angiosperma tipica, los dos sistemas organicos principales, raiz y brote, se forman a partir de la
actividad de los meristemos. Los meristemos se conforman por pequenos grupos de células embriogénicas
que generan los sistemas de tejidos vascular, de sostenimiento y epidérmico. Adicionalmente existen
meristemos que producen tejidos secundarios vasculares (xilema y floema secundarios) y tejidos
secundarios de proteccion como la peridermis (Ma et al., 2005; Kwiatkowska, 2006).

En el caso del brote, la mitosis del meristemo apical caulinar produce primordios foliares y meristemos
laterales (Bewley et al., 2000; Hopkins y HlUner, 2004). Los meristemos vegetativos se autoperpetuan, ya
que algunas células meristematicas retienen la capacidad de dividirse indefinidamente o hasta cuando el
meristemo se transforma en meristemo floral. En las angiospermas es improbable que se conserven
permanentemente algunas de las células apicales iniciales (células no diferenciadas del meristemo floral)
(Bewley et al., 2000; Kwiatkowska, 2006).

El proceso complejo de la floracion requiere la coordinacion fina entre proliferacion y diferenciacion celular y
de la conexién entre los procesos de proliferacion celular y morfogénesis (Risso et al., 2005). La expresion
genética influye en la division celular y ésta puede influir en la expresion genética, puesto que el patrén de
division celular dentro del meristemo puede influir sobre el patrén de acumulacién de transcritos de algunos
genes. El mecanismo no es claro, pero la hipétesis incluye los movimientos de transcritos y proteinas a
través de los plasmodesmos hacia el nucleo celular (Bewley et al., 2000).

Adicionalmente, la disposicién de los microtubulos corticales (MTs) y los factores epigenéticos influyen en
la morfogénesis y la diferenciacion celular. En este sentido, la orientacion transversa de los MTs a lo largo
del eje de alargamiento, es esencial para la morfogénesis celular normal, ya que para la sintesis de la
pared celular se requiere una organizacion especifica del microtubulo cortical. También el crecimiento y la
proliferacion celular estan intimamente relacionados con el proceso de diferenciacion, una vez que las
células salen del meristemo (Burk et al., 2006). Adicionalmente se han identificado en Arabidopsis genes
especificos asociados con la regulacién del desarrollo de los meristemos como ROR1/RPA2A (Xiaa et al.,
2006).

El Control De La Expresion Genética En El Desarrollo Reproductivo

Existe una variabilidad amplia en los patrones florales de las plantas eucotiledoneas. En Lotus japonicus,
por ejemplo, la duplicacion genética, el cambio en los patrones de expresion, la ganancia o pérdida de
dominios funcionales y la alteracion de las funciones de los genes claves contribuyen a la formacién de los
patrones de divergencia floral (Dong et al., 2005; Hecht et al., 2006). Por el contrario, en Brassicaceae y
Euphorbiaceae se presenta una elevada conservacion de los genes florales (Carnier y Pinheiro, 2005).
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También se han identificado en plantas y vertebrados algunos protooncogenes que codifican factores de
transcripcion (genes MADS box) y controlan el patron de identidad organica y otra variedad de procesos en
el desarrollo floral (Irish y Litt, 2005; Engel et al., 2005). La expresion de los genes homedticos MADS box
afecta la identidad de los érganos florales: los genes tipo A, APETALA, afectan por si solos la identidad del
verticilo 1 (sépalos); la interaccion de los MADS Ay el tipo B, PISTILLATA, afecta la identidad del verticilo
dos (pétalos); la interaccion de los MADS B y el tipo C, AGAMOUS, afecta el verticilo 3 (anteras), y
finalmente la expresién individual del tipo C afecta el verticilo 4 (carpelos) (Nakayama et al., 2005). El
modelo ampliamente aceptado del cuarteto floral incluye una nueva funcién del MADS E SEPALLATA, que
interactua en un perfil de expresion mas amplio en la determinancia de la identidad de pétalos, estambres y
carpelos. Se han identificado recientemente los genes E Agl9 en Arabidopsis y OsMADS8 en arroz
(Sentoku et al., 2005). Adicionalmente se ha identificado la clase de genes D relacionados estrechamente
con los genes C en el control del desarrollo del évulo. De igual forma se han identificado genes con
expresion tisular especifica que actuan en el desarrollo de los gametos, como es el caso de VANGUARD1,
que promueve el desarrollo del tubo polinico y la histona gameto especifica gH2A que se expresa
exclusivamente en el gameto masculino (Figura 1) (Nam et al., 2003; Jiang et al., 2005; Keniji et al., 2005).

En las plantas superiores existen muchas familias conservadas de genes como los MADS-box, LEAFY,
UFO/FIM y APETALA3/ DEFICIENS, entre otros. Las familias MADS box CONSTANS, y Locus de la
floracion (FLC), floracion terminal (TF1) especificamente, presentan expansion diferencial entre especies
(Aagard et al., 2005). Por ejemplo, PeMADS6, un homologo de GLOBOSA, en Phaelenopsis inhibe el évulo
y el ovario, mientras que en orquideas promueve tanto su desarrollo como la longevidad floral. Asi, la
duplicacion genética podria contribuir a la diversidad morfolégica de las plantas. En monocotiledéneas, por
ejemplo, los genes clase C, OSMADS3 y OSMADS58, se han subfuncionalizado parcialmente y son
producto de la duplicaciéon genética durante la evolucién del arroz (Yamaguchi et al., 2006).

Ruta de la
giberelina

Ruta del Ruta
fotoperiodo auténoma

Calidad de la qu\ \
F.I'_C
circadiano w E"““-—-._,, FT

Vernalizacion

S0C!
LFY
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— Represitn l

Morfogénesis floral

Figura 1. Modelo simple de las principales rutas de confrol del tiempo de floracion en Arabidopsis
{(modificado de Corbesier y Coupland, 2005).

De manera similar, genes con funcidén B que pertenecen a la familia MADS-box, pueden pertenecer a uno
de dos linajes alternativos: DEFICIENTE (DEF)/APETALA3 (AP3) o GLOBOSA (GLO)/PISTILLATA (PI). La
similaridad entre los mutantes GLO y DEF sugiere que los dos genes tienen funciones comparables en la
morfogénesis floral. La expresion espacial y temporal indica la induccién independiente de la transcripcion
de DEFA y GLO. Sin embargo, se observa un efecto contrario en la regulacién érgano, especifica de los
dos genes en pétalos y estambres que depende de la expresion concertada. Adicionalmente, estudios de
ligamiento in vitro sugieren que las proteinas DEFA y GLO se ligan especificamente, como heterodimeros,
a motivos especificos en los promotores de ambos genes (Trobner et al., 1992).
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El proceso de floracion involucra una red intrincada y altamente especifica en la que confluyen grupos de
genes asociados con rutas especificas (induccién, identidad floral, formacién de estructuras reproductivas);
relaciones antagonicas y sinérgicas entre las actividades de los productos génicos implicados y efecto de la
expresion de algunos genes sobre la transcripcion de otros. Se han identificado los genes FLORACION
TERMINAL, “ENCLAVIJADO TEMPRANO EN DIAS CORTOS” (EBS), FLORACION TARDIA, CLAVATA,
TAVRT1, LOCUS FT, B-ZIP- FD, Y LEUNIG cuyos productos génicos se asocian en complejos
multiproteinicos o interfieren sobre la expresion de otros genes. Otro gran grupo de genes modifica y regula
especificamente la expresion de otros, en respuesta a la interaccion con el ambiente celular y externo
(SaMADS A homologo de Soc1 en S. alba). Algunos de los genes implicados en el proceso de floracion se
relacionan con la induccién floral (CONSTANS, INDETERMINADO 1, FLC, FRIGIDA, MADS de efecto en la
floracion, fotomorfogénico y constitutivo, entre otros). Otros genes se relacionan con la identidad floral y con
la formacion de estructuras reproductivas especificas (GLOBOSA/PISTILATA, DEFICIENTE/APETALA,
AGAMOUS, FLORICAULA, FRONDOSO (LFY), y “HOJA SOBRE EL PECIOLO 17, entre otros) (Cuadro 1)
(Abe et al., 2005; Carnier y Pinheiro, 2005; Cheng et al., 2005; Green et al., 2005; Martynov y Khavkin,
2005; Shindo et al., 2005; Yun-Yuan Xu et al., 2005; Trobner et al., 1992; Wigge et al., 2005).

A pesar del efecto aditivo de un gran grupo de genes para condicionar el proceso de floracion se han
identificado genes que controlan el inicio de cada ruta del proceso. Por ejemplo, se ha demostrado que el
70% de la variacién en el tiempo de floracion se debe a la variacion alélica de FRIGIDA (FRI). Por lo tanto,
la variacion en el tiempo de floracion en haplotipos comunes FRI se debe a variaciones en el nivel del locus
de floracion (FLC) o en los genes que lo regulan (Green et al., 2005; Shindo et al., 2005; Yun-Yuan Xu et
al., 2005), mientras que el gen de la SOBRE EXPRESION DE CONSTANS 1 (SOC 1) y FT se conocen
como integradores del tiempo de floracion (Silva et al.,, 2005). Sin embargo, se ha determinado
recientemente que el tiempo de la floraciéon también puede modificarse por efectos simultaneos sobre la
expresion de CO y FT, como es el caso de la sobre expresién del gen COL9, similar a CONSTANS, que
retarda la floracién por el efecto inhibidor simultdneo sobre la expresion de CO y FT (Cheng et al., 2005;
Ishiyaku et al., 2005). Por otro lado, se ha definido que SOC1 Y FLC también estan asociados con la
induccién de la diferenciacion celular requerida para el inicio de la floracién, especificamente a través de la
activacion de los genes de la identidad de meristemos florales, Lfy y Apétala 1, cuya expresion promueve la
produccion de meristemos florales (Carnier y Pinheiro, 2005).

Se ha evidenciado complejidad elevada en la interaccién entre las posibles rutas que determinan la
aparicion de la floracién en las plantas superiores, de tal forma que el conocimiento del proceso en cada
especie requiere estudios fisiolégicos y gendmicos exhaustivos. Es el caso de las plantas que florecen
precozmente debido a la sobre expresion de FT, independientemente del fotoperiodo y de la funcién de
CONSTANS. La actividad de estos genes se controla en condiciones de luz por el reloj circadiano y a esta
ruta también estan asociados los genes floracion temprana 3 (EARLY FLOWERING 3) y ZEITLUPE (Kim et
al., 2005). La represion floral del locus de floracion es el punto de convergencia de las rutas autébnomas y
de vernalizacion y funciona en parte mediante la represion de la transcripcion de FT. En otra de estas rutas,
dos factores relacionados con la cromatina, FLORACION TERMINAL 2 (TFL2) y (EBS), estan involucrados
en la represién de la transcripcion de FT, principalmente en condiciones de dia corto (Yamaguchi et al.,
2005).

En Arabidopsis se han identificado 42 genes de la familia SWI2/SNF2 que codifican proteinas de
remodelacion de la cromatina, algunos de los cuales actian durante la transicion floral. Por ejemplo, el gen
CHR11 codifica una especie de interruptor (ISWI) de la remodelacion de la cromatina que se expresa
abundantemente durante la gametogénesis y la embriogénesis femenina. CHR11 es esencial para la
proliferacion de nucleos haploides durante la mega gametogénesis y para la expansion celular durante la
fase esporofitica. Por otro lado, el gen ATMGH3 codifica una histona gameto especifica masculina, H3 que
también actua durante la remodelacion de la cromatina (Hsieh y Fischer, 2005; Huanca et al., 2005; Okada
et al., 2005).

I i i i

WWW.CORPOICA.ORG.CO



T i e i dioinnonn o |

Adicionalmente se han registrado otras proteinas componentes del complejo de modificacion de la
cromatina, como por ejemplo las proteinas relacionadas con la actina (ARPs), localizadas en el nucleo. En
Arabidopsis se ha demostrado el papel principal de la proteina ARP7 en la embriogénesis y el desarrollo
normal de la floracién y la planta. Se ha sugerido también que se requiere ARP6 para la activacién de la
expresion de FLC a niveles que inhiben la floracion (Deal et al., 2005; Kandasamy et al., 2005).

Tanto las modificaciones en la cromatina como la actividad de los factores de transcripcion influyen sobre la
actividad de la RNA polimerasa en los genes objetivo; por tanto, se constituyen en reguladores de la
transcripcién génica. La regulacion del locus FLC proporciona un modelo que describe la modificacion de
los sistemas de la cromatina en plantas y la actuaciéon como interruptor de la transicion a la floracién, en la
cual la mutilacién o desacetilacion de aminoacidos en algunas histonas especificas determina la actividad o
la represién del gen (Finnegan et al., 2005; He y Amasino, 2006).

Por otro lado, no puede desconocerse el papel de los microARN en diferentes aspectos del proceso de
floracion. Recientemente se ha demostrado que los microARN son muy activos en la regulacién de la
expresion genética. Estudios con mutantes florales en Arabidopsis Aspectos moleculares de la induccion y
el desarrollo floral y otras plantas sugieren que los microARN se requieren para la funcion meristematica,
polaridad organica, desarrollo vascular, patrén floral, respuesta hormonal y el control de la duplicacién de
factores de transcripcion (Gamalei, 2005; Huang et al., 2005; Kidner y Martienssen, 2005; Suarez, 2005; ).
De otro lado se sabe que los genes homedticos determinan el destino celular y tisular en los meristemos,
asi de su expresién depende la formacion adecuada de los érganos florales (Bewley et al., 2000; Hopkins y
Huner, 2004).

Otra parte esencial de la organogénesis floral es la transduccién de sefales. Los componentes de la
transduccién de senales involucran receptores de membrana, proteinas de ligamiento GTP-dependientes,
efectores de proteina-G y proteinas quinasas. Los receptores de los productos génicos hacen parte de la
ruta de transduccion asociada con la floracion, como en el caso del receptor-quinasa CLV1, producto del
gen CLAVATA (CLV) de Arabidopsis que regula la diferenciacién de las células del tallo en los flancos de
los meristemos. También los receptores asociados a quinasas BAM1, BAM2, BAM3 se requieren para el
desarrollo gametofitico masculino y femenino. Las diferentes funciones de los receptores de CLV1 y BAM
en el desarrollo de meristemos y érganos estan dirigidas ampliamente por diferencias en los patrones de
expresion (De- Young et al., 2006). De igual modo, la subunidadb de la proteina heterotetramérica-G es
indispensable en la transduccion de sefiales durante la floracion, especificamente para el desarrollo de la
antera y la maduracion del polen, mientras que una isoforma especifica de la peroxidasa lll se ha asociado
con el desarrollo del estigma (Mcinnis et al., 2005; Peskan-Berghofer et al., 2005). Por ultimo, no puede
desconocerse la importancia de las proteinas de ligamiento al ARN en la regulacién del proceso de
floracién, como es el caso de la proteina FCA, de gran importancia como receptor del acido abscisico
(ABA) (Razem et al., 2006). El papel de los fitorreguladores en la floracion se tratara en detalle en otro
aparte de este documento.

La Transduccion De Sefiales Asociadas Con La Floracion

Las interacciones entre proteinas también son esenciales para el control de la transduccion. Las proteinas
F-box, componentes del complejo de SCF-ubiquitina ligasa, actuan sobre las proteinas de la degradacién
en el proteosoma, en la regulacién de la foto morfogénesis de la semilla, en el desarrollo de la hoja de
roseta y en la floracion en Arabidopsis. De otro lado, la proteina F box EMPFINDLICHER IM
DUNKELROTEN LICHT 1 (EID1) funciona como regulador negativo especifico de la sefalizacion por luz
del fitocromo A (phyA) (Nougalli et al., 2006). Recientemente se ha propuesto un modelo en el que se
integran en redes la induccion floral y la formacién organica mediante la formacion de heterodimeros entre
proteinas de induccién floral y proteinas de la identidad de 6rganos florales. Los heterodimeros conforman
un mecanismo regulador que previene la actividad de proteinas de la induccion floral en las plantas de
Arabidopsis que ya estan en floracién (De Foltera et al., 2005; Kane et al., 2005; Marrocco et al., 2006).

I i i i

WWW.CORPOICA.ORG.CO



T i e i dioinnonn o |

La Induccion Floral

La floracion representa un cambio fundamental en el desarrollo de la planta que requiere la interaccion
coordinada de cambios moleculares y bioquimicos iniciados en las hojas y transmitidos al meristemo apical
caulinar; la manera como estas cascadas se integran in vivo es incierta (Figura 1) (Corbesier y Coupland,
2005), de tal forma que los blancos moleculares de citoquininas, sacarosa, glutaminas, miRNAs y siRNAs
durante el proceso de la floracion no estan definidos en su totalidad y son una meta de las investigaciones
futuras con el fin de integrarlos al esquema del modelo de la floracion, en la que solamente aparecen los
genes blanco de la giberelina (Figura 3).

La evocacion floral se produce por factores ambientales y propios del desarrollo. La luz es uno de los
factores ambientales mas importantes que determinan el tiempo de transicién entre la fase del desarrollo
vegetativo y el reproductivo. Ademas de la duracién del dia (fotoperiodo) y el espectro de la luz, la
temperatura también afecta sustancialmente la floracion. Por ejemplo, la exposicion de la inflorescencia de
Arabidopsis a altas temperaturas es suficiente para inducir el aborto del meristemo floral,
independientemente de los efectos sobre la fotosintesis. El fotoperiodo también ejerce funcién importante
sobre el control de la evocacion floral en plantas adultas. Muchas plantas poseen un mecanismo para medir
la duracién del dia y no florecen, a menos que reciban dias cortos o largos. Las bases genéticas de la
induccion floral se han estudiado tomando como modelo Arabidopsis, una planta facultativa de dia largo y
que requiere frio para la induccién floral. Por ejemplo, el gen FUL de Arabidopsis, homdlogo del gen
MADSB de S. alba, tiene efecto sobre el tiempo de iniciacion floral y el limite de la vernalizacion inductiva.
El gen FUL se sobre expresa tempranamente durante la transicién floral en los meristemos apicales (De
Foltera et al., 2005).

Uno de los ejemplos que demuestran la complejidad de la transduccion de senales disparadas por la luz es
la relacién entre la respuesta al estimulo luminoso y las citokinas en la induccién floral. Las citoquininas
interactuan con las sefiales luminosas mediante la sintesis de ARR4, un miembro de la familia de
reguladores de respuesta en el nucleo (ARRs). Esta proteina ocasiona la estabilizacién de la forma activa
del fitocromo B y, por tanto, se incrementan los efectos de la luz roja. En consecuencia, ARR4 actia como
regulador negativo de la sefnalizacion de la citoquinina. Un fendmeno atipico en la floracion de plantas
superiores ocurre en Chenopodiun rubrum y Pharbitis nil que producen flores con sélo las hojas
cotiledonares expandidas. Por tanto, la floracion puede inducirse casi inmediatamente después de la
germinacion. De modo contrario, muchas plantas perennes requieren un estado minimo de desarrollo antes
de adquirir la capacidad para florecer (Han et al., 2005; Rashotte et al., 2005).

La comprension del control genético de la induccion floral en angiospermas se ha logrado a partir del
trabajo en Arabidopsis, arroz y pastos, en las cuales se han identificado 11 genes de floracién tardia. La
mayoria de los pastos de zona templada requieren senales de induccion primaria por dias cortos y bajas
temperaturas (vernalizacion) para florecer, seguidas por una induccion secundaria de dias largos y altas
temperaturas. Existe amplia variacion en la distribucion de estos requerimientos, particularmente
relacionados con la latitud y el origen de los genotipos. En Arabidopsis, la regulacién de la floracion esta
controlada por cuatro rutas que interactian en el control de la expresion de los genes FT y SOC 1,
integradores del tiempo de la floracion (Figura 2) (Endo et al., 2005).

Se desconocen algunos aspectos de la induccion floral, pues a pesar de que esta claro que la sefal de la
duracion del dia se percibe en las hojas, no lo esta el mecanismo de transduccion hacia los apices. En
Arabidopsis, la respuesta a la duracién del dia depende de la induccion del locus T de floracién (FT).
Algunos estudios sugieren que la induccién de este locus en una sola hoja es suficiente para que el ARNm
de FT se transporte por el sistema vascular hacia el apice del tallo en donde se activan los genes hacia
debajo de la cascada de transduccién de sefiales y se produzca la floracién. EIl ARNm FT, los microARN,
miR171, miR156, miR159 y miR167 ademas de otras moléculas sefal reguladoras negativas y positivas
estan involucradas en la sefializacion de la floracion. Por ejemplo, miR171 interactia con APETALA 2
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(AP2), y al romperse esta unidén se produce un bloqueo transcripcién al del gen miR156, regulador de la
expresion de la familia de promotores SPL que suprimen la floracidon en Arabidopsis; miR159 regula el
tiempo de floracion y el desarrollo de las anteras mediante la escision del mMRNA de Gamyb, un regulador
positivo del gen LEAFY (Huang et al., 2005; Kidner y Martienssen, 2005; Suarez, 2005).

Induccian
por el

Induccion fotoperiodo

por el
fotoperiodo

Cascada Cascada

genetica molecular b Actiracitn bioguimica

— Reprasion

Cascada de sefializacion que regula el tiempo de floracion por influencia del fotoperiodo en Arabidopsis. En la izquierda la cascada
molecular que involucra la activacion transcripcional en las hojas de genes como CO y FT a partir de la respuesta del reloj
circadiano a los dias largos. El resultado de esta activacion genética se transmite entonces al meristemo apical caulinar donde se
realiza la morfogénesis. A la fecha no se conoce plenamente el proceso de transmision de la sefial; sin embargo se ha determinado
que esta involucrado el movimiento de la proteina FT. A la derecha, la cascada bioquimica en la cual la induccién por dias largos
ocasiona el incremento en la exportaciéon de moléculas como sacarosa, glutamina y citoquininas a partir de las hojas hacia el
meristemo. Los cambios en las cascadas moleculares y bioquimicas ocurren en las hojas en respuesta a los dias largos y
ocasionan una segunda cascada molecular en el meristemo apical caulinar. Este proceso ocasiona la reduccién de la expresiéon de
SMZ y SNZ contrariamente a lo observado en la expresion de SOC1. La sobre expresion de SOC1 induce la activacion de LFY y
AP1, asociados con la induccién de la morfogénesis floral en el meristemo. La pregunta mas importante que queda aun por resolver
es acerca del modo de interaccién entre los cambios observados en la cascada bioquimica y molecular tanto en las hojas como en
el meristemo.

Figura 2. Esquema general de la cascada de sefializacion que regula el tiempo de la floracion en Arabidopsis
(modificado de Corbesier y Coupland, 2005).

El reloj circadiano también regula muchos aspectos del desarrollo de las plantas como el alargamiento del
hipocotilo y la induccién de la floracion por el fotoperiodo. Las proteinas F-box ZEITLUPE (ZTL) y floraciéon
temprana 3 (ELF3), relacionadas con el reloj circadiano, tienen efectos aditivos sobre la morfogénesis
temprana pero en rutas independientes. La evidencia sugiere que elf3-1 puede anular la represion de la
floraciéon tardia mediante un mecanismo independiente de CONSTANS, posiblemente a nivel post
transcripcional (Kim et al., 2005) (Figura 3, Cuadro 1).

Los mecanismos de medicion de la duracion de los dias en las plantas estan mediados por la actividad de
los fitocromos. Los fitocromos son cromoproteinas solubles que ocurren en dos formas: una que absorbe
luz roja (Pr) y otra luz roja lejana (Pfr). Las dos formas pueden interconvertirse reversiblemente segun la
exposicion, sea a la luz roja o roja lejana. En el dominio fotosensible de la apoproteina bilina liasa (BLD), el
N Terminal (ATS) exhibe un plegamiento en forma de hélice durante la transformacién de Pr a Pfr que
estabiliza la conformacion Pfr y la capacita para la realizacion de funciones fisiolégicas (Nakasako et al.,
2005) (Figura 3). Por ejemplo, el sombreamiento reduce la relacién entre la luz roja y la roja lejana y puede
disparar abundantes respuestas fisioldgicas, que incluyen el alargamiento del tallo y la aceleracién de la
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floracién, debido probablemente a la asociacion fitocromo B-GFP en el mesdfilo, que suprime la expresion
del locus T regulador de la floracion (Endo et al., 2005).

Existen evidencias de actividad autocatalitica de los fitocromos, que consiste en la fosforilacién
dependiente de la luz de una proteina a la que estan acoplados, con la cual se inicia la ruta de sefales de
transduccion que ocasiona el alineamiento de un factor de transcripcion a la secuencia promotora de los
genes sensibles a la luz. Existe otra alternativa a la actividad fisiologica del fitocromo, relacionada con la
estructura tridimensional de la molécula. Cuando el fitocromo adquiere la conformacion metabdlicamente
activa por el estimulo de la luz roja, cambia su conformacion aleatoria a una conformacioén de a- hélice
anfipatica, con un centro activo que puede acoplarse a una enzima y activarla, iniciando de esta manera la
transduccion de sefales. Los estudios de mutantes pleiotrépicos y epistaticos de la cla se det/cop/fus
sugieren que estos loci actian hacia debajo de la cascada sobre los tres principales fotorreceptores (PHYA,
PHYB, y CRY1) (Hopkins y Hliner, 2004; Bewley et al., 2000).

Acido
giberélico Vernalizacion Auténoma Fotoperiodo Sefigles ambientales
y endogenas
FrA - ) 1 LLII:EII.HL‘IE"H" Er, Cry
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Descripcion simplificada preliminar de la jerarquia genética que controla el desarrollo floral en la planta modelo eucotileddnea
Arabidopsis. Se muestran ejemplos de genes en cada nivel de la jerarquia. Se indican las diferentes rutas de induccion floral como
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acido giberélico, vernalizacion, autbnoma y fotoperiodo. Los genes intermediarios resumen una clase de genes con funcionalidad
diversa que incluyen genes cadastrales MADS box que se muestran delineados en cuadro, los genes que no son MADS box se
muestran bordeados en circulos y los genes cuyas secuencias no han sido registradas se delinean en octagonos. Las interacciones
entre genes se simbolizan con flechas. La activacion con flechas simples; interaccién sinergistica con flechas dobles; interaccién
antagodnica o inhibicion con lineas resaltadas. Sin embargo, no todos los genes se conocen al igual que sus interacciones. En el
caso de los genes cascada abajo sélo se muestra un simbolo para cada tipo de érgano foral, aunque la cascada entera de muchos
genes blanco al igual que los genes mayores de la cascada molecular se activan probablemente en cada 6rgano floral. En la parte
inferior de la figura se muestra el “modelo clasico ABC” de la identidad organica floral. Abreviaciones: AG,AGAMOUS; AGL, gen
similar a AGAMOUS; AP, APETALA; ASK1, similar a ARABIDOPSIS SKP1; CAL, CAULIFLORA; CO, CONSTANS; FLC, LOCUS C
de la floracién; FRI, FRIGIDA; FUL, FRUCTIFERO; GI,GIGANTEA; LD, LUMINODEPENDIENTE; LFY, LEAFY; LUG, LEUNIG;
NAP, NAC-like, activated by AP3/PI; PI, PISTILLATA; SEP, SEPALLATA;SHP, SHATTERPROOF; SOC1, Supresor de la sobre
expresion de CO1; SVP, fase vegetativa corta; UFO, 6rganos florales inusuales; TFL1, floracién terminal1 (modificado de Soltis et
al., 2002).

Figura 3. Esquema general del control genético de la floracion en Arabidopsis. La floraciéon en Arabidopsis
puede explicarse segun el modelo del cuarteto por la interaccion entre genes en diferentes niveles. Algunos
de ellos se expresan en las hojas para sefializar el estimulo floral; otros en el meristemo del tallo para
establecer la transicion a yema floral; otros determinan la identidad de los dérganos florales y los genes
efectores determinan las caracteristicas especificas de los verticilos (modificado de Soltis et al., 2002;

Aagaard et al., 2005; Albert et al., 2005).

Cuadro 1. Descripcion de algunos de los principales genes implicados en el desarrollo reproductivo de las plantas
superiores.

Gen Funcién Especie | Referencia
Nombre Sigla Induccidn floral
Floracion terminal TFL1 Antagonico de FLC, evita la identidad floral del meristemo Arabidopsis | Yamaguchi et
al, 2005
Indeterminado 1 ID1 Transicion al estado reproductivo Maiz Bernier y
Périlleux,
2005
Locus de floracion FLC Restriccion de la expresion de FT Arabidopsis Edwards et
al., 2006
Similar a Constans SOC 1 Integradores de la ruta floral Previene la sobrexpresion de B. napus Yoo et al.,
CO y activa LFY, AP1 2005
Frondoso LFY Promueve la identidad del meristemo floral y la expresion de Eucalyptus Dornelas y
AG Rodriguez,
2005
Locus T de la FT Ruta de la Activador de Apétala 1, Arabidopsis Dornelas y
floracién floracién promueve la identidad del Rodriguez,
meristemo Eucalyptus 2005
Constans CcO Induccion floral por el fotoperiodo, mediador reloj circadiano Carnier y
Pinheiro,
2005
MADS de efecto MAF 4 inhibicién de la floracion Abe et al.,
en la floracién 2005
Enclavijado Represion de la transcripcion de FLC Arabidopsis Hanzawa et
temprano al., 2005
Elongacion tardia ELF 3 Evita la represion Kevei et al.,
del hipocétilo floral 2006
Asociado al reloj CCA1 Dornelas y
circadiano 1 Rodriguez,
2005
Elongacion tardia LHY Regulacioén de la floracion por reloj circadiano Eucalyptus Dornelas y
del hipocétilo Rodriguez,
2005
Expresion en el TOCA1 Teobroma Swanson,
tiempo de CAB1 cacao 2005
Zeit lupe ZTL Kevei et al.,
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Gigantea Arabidopsis Mizoguchi et
al., 2005
Reguladores de ARR4 Ruta independiente de la citoquinina en el control del ciclo S. alba Salomé et al.,
respuesta en el ARR3 circadiano 2006
nucleo saMADS
Homoldgo de SOC 1, activado por giberelinas Reinders et
al, 2005
Frigida FRI Floracion tardia sin vernalizacion | Arabidopsis Hecht et al.,
2005
TavRT-1 Regulacion del tiempo de
TavRT-2 floracion Triticum Kane et al.,
2005
DCL 1 Homologo de la Ribonucleasa, Tooke et al.,
acumula SiRNA 2005
GAMYB Regulador positivo de LEAFY
Fotomorfogénico COP 1 En oscuridad represa la fotomorfogénesis; interactua con Arabidopsis Dattaa et al.,
constitutivo 1 homadlogo 2006
de CO, COL 3 en la floraciéon temprana por dias cortos
ABA 2/GIN 1 Control del crecimiento reproductivo, tamafio de érganos McCourt et
al., 2005
Fitocromo B PHYB Fotoreceptor, Regulacién negativa de FLC Endo et al.,
2005
Formacion de estructuras necesarias para la floracion
OsMADS 22 Formacién del primordio floral Arroz Rozema et
al., 2005
Swa 1 Biogénesis de rRNA en gameto femenino Shietal.,
2005
DUO 1 (R2 R3 MYB) formacién y fertilidad del gameto femenino Rotman et al.,
2005

CHR 11 Remodelacion de la cromatina para la regulacion de la Phalaenopsis | Okada et al.,
2005

gametogénesis femenina

Globosal/pistilata GLO/PIS Desarrollo de pétalos-sépalos, ovario equestris Wen-Chieh et
al., 2005
Deficiente/apétala DEF/AP 3 Lamiales Aagaard et
al., 2005
Agamous Identidad érganica de estambres y carpelos Arabidopsis | Yamaguchi et
al., 2006
Floricaula/frondoso FLO/LFY Homologo CfLFY regulacion transcripcion genes florales Cedrella Carnier y
homedticos del ABC fissalis Pinheiro,
2005

Reguladores de la expresion de genes de estructuras florales

Clavata CLV Restringe la expresion de wuschel (wus) promotor de las Shindo et al.,
células del tallo 2005
Wuschel WUS Control del desarrollo y mantenimiento de las células del Petunia Ferrario et al;
meristemo apical caulinar (SAM) hibrida 2006
Floracion EMF2
embridnica 2
Fertilizacion FIE Modificadores de la cromatina Eucalyptus Dornelas y
independiente del Rodriguez,
endospermo 2005
Proteina similar a LHP1
la cromatina 1
LEUNIG LUG Regulador de AGAMOUS Arabidopsis | Connery Liu,
2005
Factores de transcripcion
SCHLAFMUTZE SMZ Represores florales, similares a AP2 Corbesier y
Coupland,
2005
Inastillable 1y 2 SHP MADS box Chandler et
al., 2005
Sepallata SEP MADS box Battaglia et
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Fructifero FUL (MADSB) transicion floral de los meristemos, regulador de la Chandler et
expresion génica al., 2005
FD b-zip asociado a FLC en la activaciéon de AP 3 Arabidopsis Wigge et al.,
2005
FLCisa MADS box bloqueo cuantitativo de la transicion floral o Hey
represion de SOC 1y FLC Amasino,
2005
NPR 1 Homologo de blade on petiole 1-2 (BOP 1-2) control de la Hepworth et
simetria del crecimiento de flores al., 2005
ARP 6 Control de la expresiéon de FLC Martynov y
Khavkin,
2005
ETTIN/ARF3 | Sensible a la auxina, afecta el numero de 6rganos del periantio | Phalaenopsis Symons et
al., 2006
AP 2 Se liga al elemento de respuesta al etileno, identidad floral del Arabidopsis Symons et
meristemo, desarrollo de 6vulos al., 2006

La Sefalizacién Del Estimulo Floral A Larga Distancia

La senalizacion a larga distancia tiene mecanismos reguladores en muchos niveles: sintesis de sefiales,
transporte hacia los haces vasculares, cargue en el floema, translocacion en la savia del floema, descarga
del floema, entrada en los tejidos blanco y sensibilidad de las células blanco a la sefial. En muchas
especies, para que ocurra la floracion, el estimulo floral debe transportarse al menos acropétalamente
desde el meristemo apical siguiendo un gradiente de potencial hacia la yema floral. No esta claro si el
gradiente lo causan movimientos diferenciales, acumulacién del estimulo floral o sensibilidad diferencial de
los meristemos axilares a las sefales méviles. (Hopkins y Hiner, 2004; Suarez, 2005).

Desde hace mucho tiempo atras se ha asociado la floracion con una molécula aun no definida plenamente,
conocida como florigeno y cuya existencia aun es motivo de debate. Se considera que el florigeno es una
molécula que se sintetiza en respuesta al fotoperiodo apropiado y se transmite a partir de las hojas a los
meristemos vegetativos para promover la floracion. Se ha descubierto recientemente en Arabidopsis que el
gen FT es un candidato de la codificacidon del florigeno. EIl mRNA del gen FT actia de manera similar a la
referenciada como efecto del florigeno. El proceso identificado en Arabidopsis implica el estimulo inicial de
fitocromos y criptocromos por dias largos, la consecuente expresion del gen CO cuyo producto activa
finalmente la expresion del mRNa de FT. El mRNA de FT se transmite de las hojas al apice, en el cual
actua sinergisticamente con FD en la activacién de la transcripcién de los genes asociados con la identidad
del meristemo floral lo cual ocasiona finalmente el inicio de la floracién (Huang et al., 2005; Aksenova et al.,
2006; Yu et al., 2006). En otras especies, como arroz, se han identificado genes ortélogos de FT, cuyos
productos se han asociado con el florigeno, como es el caso de la actividad de la proteina Hd3a (Tamaki et
al., 2007).

También se ha evidenciado que entre los componentes de la sefial de larga distancia de la floracion estan
las giberelinas, citoquininas, sacarosa, acido salicilico, proteinas y péptidos, ARN y micro ARN (Bewley et
al., 2000). Experimentos realizados con defoliaciéon indican que una linea en particular de Impatiens
balsamina se evoca irreversiblemente a la floracién porque las hojas expuestas a fotoperiodos inductivos
producen sefales transmitidas incesantemente. En Chenopodium rubrum, Sinapis alba y Arabidopsis
thaliana, la remocion de las hojas en diferentes épocas indica que la evocacion floral ocurre en el apice del
tallo y después las hojas exportan la sefal. La pérdida de las condiciones inductivas puede llevar a una
reversion parcial o total del proceso de floraciébn en soya, y en algunas lineas de |. balsamina, lo cual
sugiere que en estas plantas no ocurre una evocacion real o que ocurre posteriormente al inicio del
desarrollo floral (Bewley et al., 2000).

Existe evidencia de reguladores negativos y positivos transmisibles. La floracion ocurre Unicamente cuando
la relacion entre las senales inhibidoras y estimulantes excede cierta proporcién. Adicionalmente, en la
induccién floral del meristemo por el fotoperiodo se conocen sefnales de larga distancia entre las hojas y el
meristemo apical via floema.
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Este es el caso del mutante gigas en arveja, deficiente para la produccion de un estimulo floral constitutivo
y, por tanto, presenta floracién tardia e incremento en la sensibilidad al fotoperiodo y a la vernalizacion. El
estudio de mutantes gigas, sn, dne y ppd indica que CONSTANS regula la produccién o entrada al floema
de la senal de floracion a larga distancia, mientras que en maiz se requiere el gen INDETERMINATE (ID1)
para promover la transicion al crecimiento reproductivo, por lo cual los mutantes id1 muestran floracion
tardia con respecto a los tipos silvestres (Bernier y Périlleux, 2005).

El andlisis de mutantes de Arabidopsis deficientes para la sintesis o movilizacion de almidén sugiere que la
sacarosa es hecesaria para la floracion de las plantas de dia corto. La sacarosa requiere el
acompanamiento de giberelinas y la expresion de FT y FWA para promover la induccién floral por dias
largos en Arabidopsis. Adicionalmente se han identificado los transportadores homélogos de azucar y
alcohol permeasa, AtPLT5 y At3g18830 responsables del intercambio de aziucar dentro de tejidos de raices
y flores (Reinders et al., 2005).

Los cambios en la concentracion y esterificaciéon de las pectinas en el meristemo apical durante el inicio de
la floracion sugieren la accién de las pectinas durante la transicién floral. El contenido de pectinas baja
drasticamente en las primeras horas de la transicién hacia la floracion. El polimorfismo y la abundancia de
la enzima pectina metil esterasa (PMEs) en diferentes estados de desarrollo de las plantas, sugiere su
funcién en el crecimiento y diferenciacion; por ejemplo, la maduracién, microsporogénesis y crecimiento del
tubo polinico, germinacion de la semilla, rendimiento del tubérculo y desarrollo de la raiz de achicoria
(Sobry et al., 2005; Thonar et al., 2006).

El movimiento sistémico de mRNA también puede ser un mecanismo de sefalizacion larga distancia en las
plantas. Se han detectado en el exudado floematico de muchas plantas microARN (miRNAs) y RNAs de
corta interferencia (siRNAs). Se ha sugerido que los siRNAs podrian participar en la propagacion del
silenciamiento sistémico de RNA, aunque para la acumulacién de estas moléculas de silenciamiento de
ARN se requiere en el gen de Arabidopsis “SIMILAR A JUGADOR 1" (DCL 1), un homdlogo de la
ribonucleasa (Corbesier y Coupland, 2004; Suarez, 2005; Tooke et al., 2005) (Cuadro 1).

El Papel De Las Hormonas Durante El Desarrollo Floral

Las fitohormonas cumplen papel de importancia en la regulacion de muchos aspectos del desarrollo de la
planta. A pesar de que se conoce el papel individual de las hormonas, aun no se conoce plenamente la
interferencia entre ellas y la integracion de las diferentes sefiales hormonales. Recientemente se ha
identificado en Arabidopsis una mini proteina tipo dedos de zinc 1 (MIF1), involucrada putativamente en la
integracion de sefales multiples de hormonas. MIF1 o las proteinas con las que interactua estarian
involucradas en la mediacion del control del desarrollo de la planta (Del Pozo et al., 2005; Stepanova y
Alonso, 2005; Hu y Ma, 2006;).

Las hormonas son un componente importante de la senalizacion del estimulo floral a larga distancia. Se ha
comprobado la presencia de giberelinas en la savia del floema y el xilema y se sabe que estan involucradas
en el proceso de floracién, pues estimulan el alargamiento del tallo. Adicionalmente, la aplicacion de
citoquininas incrementa el indice mitético en el meristemo. Las poliaminas también estan relacionadas con
la regulacién de la floraciéon, pues ensayos realizados con plantas transgénicas muestran que su
sobreexpresion conlleva un efecto retardante del proceso (Alcazar et al., 2005).

Existen en las plantas superiores respuestas variadas a la aplicacién exégena de giberelinas (GAs). En
muchas especies de dia largo y dia corto, las GAs no inducen la floracion, a menos que estén
acompafnadas por otros tratamientos, mientras que en otras estos mismos tratamientos inhiben la floracion.
De esta manera, la aplicacion exdgena de giberelinas en coniferas ocasiona floracion precoz, y en
Zantedeschia incrementa el numero de inflorescencias por retofio (Naor et al., 2005). Por otro lado, en
Lolium temulentum, las Gas promueven la floracion y se ha encontrado que un solo dia largo es suficiente
para promover la floracién en esta planta y simultdneamente induce el incremento foliar rapido de GA20,
precursor bioactivo de las giberelinas GA1, GA5 y GA6 (Hopkins y Hiner, 2004).
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El sexo de las flores imperfectas se determina genéticamente, pero también esta sujeto a modificaciones
debidas a la nutricidon y a la de auxinas en Cucurbita incrementa las flores femeninas. Contrariamente, la
aplicacién de giberelinas en Cannabis sativa y Cucumis promueve la formaciéon de flores masculinas. Estos
resultados sugieren que la expresién sexual estd mediada por el balance interno de auxinal/etileno y
giberelinas. Adicionalmente, las auxinas inducen partenocarpia en algunas especies, particularmente en
solanaceas, Citrus y cucurbitaceas (Pfluger y Zambryski, 2004).

También se ha demostrado que las auxinas ejercen efectos pleiotrépicos sobre el crecimiento y desarrollo
de las plantas mediante la regulacion de la expresion de los genes de respuesta temprana a la auxina,
auxina/lAA y los genes clase GH3. Consecuentemente se han identificado en arroz 31 genes AUX/IAA que
muestran expresion traslapada y organoespecifica, y en Arabidopsis se determiné que los estambres son
los 6rganos de mayor concentracion de auxinas durante el desarrollo floral. Probablemente, la
concentracién diferencial de la hormona inhibe el desarrollo de los 6rganos vecinos al estambre hasta la
proximidad de la época de antesis y promueve el desarrollo del tubo polinico (Warda et al., 2006).

Adicionalmente al efecto fisioldgico de la concentracion de las auxinas, se ha registrado la regulacion sobre
la expresion génica de PeMADS6, en el desarrollo de sépalos, pétalos, labelum y columna de
Phalaenopsis. De modo similar, en Arabidopsis, el factor de transcripcion, ETTIN/ARF3 responde a la
auxina y afecta el numero de 6rganos en el periantio y la diferenciacion de los érganos reproductivos.
También se ha identificado en esta planta el alelo SEU, sensible a la auxina, que codifica una proteina
asociada con la represion transcripcional del gen Agamous (Wen-Chieh Tsai et al., 2005; Aloni et al., 2006;
Mukesh et al., 2006).

El acido abscisico (ABA) regula un amplio y variado grupo de procesos fisioldgicos en las plantas.
Recientemente se ha sugerido que la proteina de ligamiento al ARN, FCA, se une al ABA y la interaccién
tiene efectos moleculares en la ruta auténoma floral y, por tanto, en la capacidad de la planta de realizar la
transicion hacia la floracion (Stepanova y Alonso, 2005) (Figura 3).

Existen otros fitorreguladores implicados en la regulacién del proceso de floracion como el éxido nitrico
(NO), que es un efector versatii de la sefalizacion celular. Recientemente se ha identificado la
proteina“AtNOS1 ” de Arabidopsis que contiene un dominio de ligamiento a GTP, con actividad GTPasa.
La funcién de AtNOS1 es proveer una fuente de NO en la represiéon de la floracion y en la respuesta a la
defensa inducida por lipopolisacaridos (Lamotte et al., 2005).

Otro ejemplo de proteinas de ligamiento GTP, con actividades ligadas a la fertilidad y a la fluctuacioén en la
época de floracion son los factores de ADP-ribosilacion, una subfamilia del grupo RAS-GTP de Arabidopsis
que participa en las rutas de transduccidén hormonales, entre otros procesos (Gebbie et al., 2005). También
se han determinado efectos variados del etileno sobre la floracién como el estimulo del alargamiento de las
estructuras florales, posiblemente por la mediacién de las giberelinas con el etileno. Adicionalmente se ha
asociado con la actividad del factor de transcripcion AP2, que se liga al elemento de respuesta al etileno,
algunos aspectos de la especificacion de la identidad floral y del meristemo y desarrollo del 6vulo (Symons
et al., 2006).

En muchas especies puede inducirse la floracién mediante aplicacién exdégena de citoquininas, pero en la
mayoria de los casos, sélo cuando los tratamientos se combinan con otros factores ligeramente inductivos
de la floracién, se incrementan en el floema, los niveles de esta hormona. Aunque la aplicacion de
citoquininas en el brote apical no induce floracién, produce efectos relacionados con la induccién de la
floracién, como el estimulo de la division celular (Stepanova y Alonso, 2005).
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Conclusiones

La induccion floral es un proceso complejo en el que interactian aspectos genéticos y ambientales. El
estimulo floral se percibe en las hojas y para que se desencadene el proceso de floracion se requiere la
participacién de gran cantidad de moléculas como pectinas, microARN, péptidos, hormonas, azucares y la
integracion de diferentes rutas de transduccion que afectan la expresion genética de los loci implicados en
el desarrollo reproductivo. Se requiere ademas un umbral de persistencia de la sefal de la floracién que
depende de la especie vegetal.

Mediante la utilizacion de las herramientas genéticas ha sido posible establecer algunas reglas generales
acerca de como los meristemos se diferencian en primordios florales. Los principales reguladores del
desarrollo de la floracion en las plantas son los factores de transcripcion MADS-box que actian de manera
combinada como homo o heterodimeros sobre el control de la identidad, formacion de los érganos florales
y muchos otros procesos del desarrollo mediante una red compleja de interacciones proteina-proteina y
proteina-ADN. Las investigaciones futuras deben encaminarse hacia la identificacion de los mecanismos
genéticos en los procesos celulares y tisulares mediante los cuales ocurre la morfogénesis, para
comprender como estos procesos se integran con la red transcripcional que los controla y como los
procesos resultantes se retroalimentan con las mismas redes. Otras lineas de investigacion en floracion
estan relacionadas con la identificacion de linajes evolutivos, diferencias en las rutas de regulacion, genes
objetivo de fitorreguladores y demas moléculas implicadas en la cascada bioquimica. La estrategia para
abordar estos interrogantes requiere la integracion de estudios comparativos a partir de secuencias
expresadas TAG (EST), analisis de expresién In Situ, analisis de microarreglos en diferentes estados de
desarrollo y la informacion obtenida a partir de mutantes y transgenes. La integracién de estas estrategias
aumentara el impacto de la ingenieria genética para beneficio de aquellos programas de mejoramiento de
plantas, cuya principal constriccion es la irregularidad o carencia de diferenciacion reproductiva.
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