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RESUMEN

El éxito en la reproduccion de las plantas depende de la
floracion sincronizada de todos los individuos de una misma
poblacién y de la correcta construccion de los érganos de la flor,
encontrdndose ambos procesos bajo control ambiental y genético.
Utilizando una pequefia panta, Arabidopsis thaliana, hemos podido
alcanzar en los dltimos afios un conocimiento relativamente
satisfactorio acerca de los mecanismos moleculares por los que las
plantas reconocen las condiciones ambientales y modifican la
expresion génica con el objetivo Ultimo de construir las flores. El
conjunto de instrucciones parece estar conservado en muchas otras
especies vegetales, lo que va a permitir, en un futuro no tan lejano,
manipular la floracion a voluntad en especies mas Utiles que
Arabidopsis.

ABSTRACT

In order for plants to successfully reproduce, all individuals in
the same species need to synchronize their flowering time and
costruct their flowers following the correct design. Both processes
are under environmental and genetic control. Using a small plant,
Arabidopsis thaliana, scientists have reached a satisfactory level of
understanding of the molecular mechanisms that plants use to
perceive environmental conditions and modify gene expression in
order to build the flowers. These mechanisms seem to be conserved
in most plant species, which will allow the manipulation of all
important aspects of flowering in useful crops in the near future.
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Tanto los bidlogos aficionados como los poetas han gozado desde hace
miles de afios con la enorme variedad de formas, tamafios, y colores con que
nos regdan las flores. Sin embargo, s6lo hemos comenzado a entender cdmo
s congdruyen éstas hace relativamente poco tiempo. Hay tres cuestiones
bésicas que las plantas deben solucionar para reproducirse con éxito: cuando
florecer, donde han de brotar las flores, y cdmo congtruir los 6rganos flordes.
Hoy en dia conocemos relaivamente bien cudes son los mecanismos
moleculares por los que las plantas reconocen las condiciones ambientaes,
transducen la sefid d inteior y findmente edtablecen € programa de
desarrollo flord. Este avance en @ conocimiento se debe sobre todo d éxito
dd abordge genético en Arabidopsis thaliana, una maa hierba adoptada
como modelo vegetal desde los afios 80 (Figura 1).
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Figura 1l. Arabidopsis thaliana. A laizquierda se muestra una planta en la fase vegetativa de
crecimiento, en la que solo se producen hojas. A |a derecha se muestra una planta en la fase
reproductora, en la que la planta produce flores en lugar de hojas, adarga el tallo principa y
generatallos secundarios en | as axilas de hojas previamente formadas

Dicha edrategia ha condgtido en € adamiento de mutantes afectados
en cada uno de las etgpas de floracion (Figura 2): unos con € tiempo de
floracion dterado (mas tardios 0 tempranos que las plantas slvestres); otros
con defectos en la iniciacidn de las flores individudes, y dgunos con defectos
en la identidad de los organos floraes (por gemplo, con péaos sudituyendo
a estambres, etc.) El andliss dd fenotipo de todas estas plantas mutantes y de
las interacciones entre elas, as como la identificacion de los genes afectados
en cada una de élas ha permitido no sdlo conocer nuevos procesos desde €
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punto de vigta basco, sno también comenzar a gplicar dichos conocimientos
para manipular lafloracion avoluntad, como veremos més adelante,
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Figura 2. Mutantes de floracion en Arabidopsis.

Tiempo de floracién

Arabidopsis es, desde d punto de vista dd tiempo de floracion, una
planta facultativa de dia largo. Esto significa que Arabidopsis puede florecer
en un régimen de dias cortos (unas 8-10 h de luz d dia, equivdente d
otofio/invierno), pero los dias largos (unas 16 h de luz d dia, equivdente a
primaveralverano) promueven una floracion mucho més temprana (tres
semanas desde la germinacion de las semillas, frente a dos meses en dias
cortos).

Entre los numerosos mutantes afectados en d tiempo de floracion se
pueden distinguir d menos dos grupos. aquellos que florecen més tarde sdlo
en dias largos, y agudlos que florecen més tarde tanto en dias largos como en
dias cortos. Egto indica que los primeros definen una via de sefidizacion que
s activa preferentemente en dias largos, mientras que los segundos participan
en la promocion de la floracion independientemente de cud sea d
fotoperiodo. El andliss més refinado de las interacciones genéticas entre los
digintos mutantes y @ aidamiento de los genes afectados en cada caso ha
permitido establecer una jerarquia entre dlos -es decir, qué genes actlan antes
0 después en la transduccion de las sefides de floracion asi como definir las
digintas vias de sefidizacion El escenario que emerge de todos estos
resultados es una complicada trama de vias de sefidizacion (Figura 3)
activadas cada una de dla por una condicion (ambienta o enddgena)

Cienciaal Dialnternacional © Diciembre 2000, Vol. 3, No. 3. ISSN 0717-3849
htt p://www.ciencia.cl/CienciaAl Dia/volumen3/numero3/arti cul os/articul 03.html 3



particular, pero con conexiones entre elas (Koornneef e al., 1998; Levy &
Dean, 1998).

Via facultativa de dias largos. Eda via de sefidizacion se inicia
mediante la percepcion de la luz por parte de determinados fotorreceptores de
luz azul (CRY1, CRY2) y de luz en d rojo Igano PHYA). Por mecanismos
ain no oconocidos en profundided, estos fotorreceptores "comunican® la
presencia de luz a los componentes (TOC1, CCA1, LHY) de un "reqj
molecula™ que es cgpaz de determinar cud es la duracidon rdativa dd dia
respecto a la noche y, en caso de reconocer los dias largos, activa la expresion
de genes como CONSTANS (CO) y FT. La proteina CO es un factor de
transcripcion clave en la floracion bgo condiciones de dias largos. Asi como
su diminacion provoca que la floracion en dias largos ocurra tan tarde como
en dias cortos, la activacion forzada de esta proteina (mediante técnicas de
ingenieria genética) en dias cortos provoca la floracion temprana incluso en
condiciones adversas. De una mangra andoga, la dteracion dd nivd de
expreson de FT produce una modificacion dd tiempo de floracion en
proporcion directa.

Via dependiente de giberdinas. Que las giberdinas paticipan en la
regulacion de la floracion se pone de manifiesto de dos formas. por una parte,
mutantes incgpaces de dntetizar giberdlinas (por gemplo gal) no pueden
florecer en dias cortos, pero si en dias largos, gracias a la activacion por parte
de la via facultativa de dias largos. Por otra parte, la aplicacion exdgena de
giberdlinas acelera la floracion en Arabidopsis (y otras especies). Parte de la
promocion de la floracion a través de la via facultativa de dias largos podria
gercerse a través de la activacion de la sintesis de giberdinas, segin sugiere
el hecho de que la actividad ck las enzimas que Sintetizan estas hormonas esté
bao contral circadiano.

Via autonoma. Representada por los productos de genes como FCA,
FVE o FPA, edta via es necesaria tanto en dias cortos como en dias largos para
potenciar € efecto de las otras dos vias mencionadas. A pesar de su
"autonomia’ respecto d fotoperiodo, la actividad de edta via si responde a
oras sefides ambientdless como la temperatura de crecimiento y la
verndizacion. La regulacion por la temperatura converge en un factor de
transcripcion que reprime la floracion denominado FLC, cuya expreson edta
regulada mediante modificaciones en la cromatina FCA es una proteina de
union a ARN y participa en su procesamiento, pero aun se desconocen sus
dianas moleculares.

Una pregunta esencia, alin no respondida en su totalidad, es como se
integra la informacion generada por edtas sefides. Caben dos posibles
ecenarios. 0 bien cada via actla independientemente sobre los genes que
inican d desarallo flord (es decir, la informacion se integraria en las dianas
Ultimas), 0 bien hay eementos comunes a varias de edtas vias (que actuarian,
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de este modo, como integradores). Exisen candidatos a actuar como
integradores de la via que no son los genes de iniciacion del desarrollo flordl.
Por gemplo, @ mutante emf1 (embryonic flower 1) florece después de apenas
formar dos hojas, cuando la plantula acaba de germinar. Por esta razon se ha
propuesto que la floracion seria un programa de desarrollo que se activaria por
defecto, pero reprimido en condiciones normades por EMFL. Segin esta
hipGtess, la promocion de la floracion por las vias antes mencionadas se
efectuaria mediante la progresva supresén de la actividad dd  represor
EMF1. Eda hipdtess, aunque atractiva, carece alin de evidencia experimentd.
Al contrario, lo que si se ha podido demostrar, como veremos més adelante, es
son los promotores de los genes diana los que actuarian como integradores.
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Figura 3. Esquema de las vias de induccién floral y sus dianas moleculares en Arabidopsis.
Consultar €l Glosario de Términos para més informacion sobre " vias de sefializacion”.

Iniciacion floral

Las flores de Arabidopsis se inician en las regiones laterales arededor
dd merisgemo gpica de tdlo, y nacen de los mismos primordios que dan
lugar a hojas durante la fase vegetativa de crecimiento. Que estos primordios
den lugar a una flor en lugar de formar una hoja depende de la actividad de
proteinas como LEAFY (LFY). A modo de interruptor, la presencia de LFY
por encima de cierto nivd umbra dispara € proceso de desarrollo flord,
mientras que su ausencia impide la formacion de flores (Weigd et d., 1992).
La expresion de LFY esta regulada por todas las vias que controlan € tiempo
de floracion. Por gemplo, € defecto de floracion dd mutantegal en dias
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cortos esta causado por una fata de activacion de la expreson de LFY,
mientras que la expresion forzada de LFY a partir de un promotor congtitutivo
en d mutante gal suprime € defecto de floracion.

En € promotor de LFY se ha identificado la secuencia a través de la
cud las giberelinas regulan la expreson de este gen. La diminacion de eta
secuencia ha  permitido, por gemplo, congruir plantas que florezcan
exclusvamente en dias largos, pero no en dias cortos, convirtiendo a
Arabidopsis en una planta obligatoria -en lugar de facultativa- de dias largos.
Egte resultado indica, ademés, que € promotor de LFY actla directamente
como integrador de d menos dos vias de promocion de la floracion: la de dias
largos y ladependiente de giberdlinas (Blazquez & Weigd, 2000).

LFY no es & Unico gen de identidad de merigemo flord. La proteina
codificada por APETALAL (AP1) y otros genes relacionados estructurdmente
(CAULIFLOWER y FRUITFULL) también son necesarias para conferir a un
primordio la identidad flora (Ferrandiz et d., 2000; Liljegren & 4., 1999). La
expreson de AP1 parece edtar controlada, a igud que la de LFY, por una
rama de la via facultativa de dias largos. Sin embargo, LFY juega € papd més
importante en este procesd puesto que su expresion precede a la de AP1 y d
fenotipo dd mutante |fy es més grave que @ de apl. Por otra parte, € que las
plantas de Arabidopsis continlen formando flores en los flancos dd gpice
hasta que enveecen, en lugar de consumir € pice en la formacion de una flor
termind -como sucede en otras especies- depende de la actividad de proteinas
como TFL1, que impiden que LFY y APL extiendan su dominio de expresién
a centro dd pice.

¢Pe qué forma activa LFY d desarollo inicid de la flor? LFY es un
factor de transcripcion necesario para la expresidén de los genes maestro que
dividen d primordio flord en las regiones que van a dar lugar a los 6rganos de
la flor adulta En los promotores de estos genes se encuentran secuencias
reconocidas por LFY y a través de las cudes induce su expresiéon. En esta
labor, LFY no actia solo. De lo contrario seria complicado explicar como
LFY, que edta presente a lo largo y ancho de todo € primordio floral, puede
provocar la activacion de genes en solo ciertas regiones del primordio. Sin
embargo, aln no se haidentificado ninglin coactivador de LFY.

Identidad de 6rganos florales

El programa de desarollo flord congte en la expreson regiond de
ciertos genes, amilares en funcién a los genes homedticos de animdes, que
indruyen a las cdulas en la formacion de un determinado Organo. H
primordio flora es, a Smple vista, un grupo homogéneo de cdulas, Sn que s
digingan diferencias morfologicas. Sin embargo, muy pronto en d desarollo
exigen diferencias a nivd de expresdn génica, en € interior de las cdulas. El
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primordio flord puede dividirse en cuatro regiones concéntricas, denominadas
verticilos, que coinciden con las cdulas que dardn lugar a Sépalos, pédos,
estambresy pigtilos (Figura 4).

Figura4. Flor tipicade Arabidopsis

La combinacion dd andids genéico de mutantes deficientes en la
formacion de determinados 6rganos, con @ andiss molecular de los genes
afectados en cada mutante, permitié proponer € ya clésico "moddo ABC" de
desarrollo flora (Coen & Meyerowitz, 1991). Segin este modelo (Figura 5),
los genes de tipo A (AP1l, APETALA2) s expresan en los dos verticilos
externos, los de tipo C (AGAMOUS) en los dos interiores, y los de tipo B
(APETALA3, PISTILLATA) se expresan en los verticilos 2 y 3. La actividad de
los genes A establece la identidad de los sépaos en @ primer verticilo y, junto
con la actividad B, la de pé&dos en d segundo verticilo. De forma andoga, B
y C juntos especifican identidad de estambres en € tercer verticilo, mientras
gue la actividad de C establece por si misma la identided dd pigtilo. También
e han identificado genes (SEPALLATAL2, y 3) que se expresan en |los tres
verticilos interiores, y presentan actividad B y C. La expresion de A impide la
de C y viceversa. Por esta razon, en un mutante sin actividad de tipo A, por
gemplo, la expresidén de genes de tipo C s extiende a todos los verticilos
externos, y las flores de este mutante contienen la secuencia de organos.
pistilo, estambres, estambres, pidtilo.
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Figura5. Modelo "ABC" paraladeterminacion de laidentidad de los 6rganos florales

Los genes de identidad de desarrollo flora, excepto AP2, codifican
proteinas del tipo "MADS box". Estas proteinas son factores de transcripcion,
por lo que es f&cil imaginar que los estadios pogteriores de la congtruccion de
cada uno de los organos de la flor requerira la activacion secuencid o
coordinada de ciertos genes, y que edta regulacion dependera de los genes
ABC. Aungue hay dianas formaes por debgo de la accion de los genes de
identidad de drganos (enzimas para la sintess de pigmentos en pétaos, €etc),
ain no se han identificado las dianas primarias a cuyos promotores se unan las
mencionadas proteinas de tipo "MADS box". Por esta misma razdn, es dificil
comprender como la identidad de ciertos érganos la establece exclusivamente
un tipo de proteinas (por gemplo, APL para sépaos), mientras que la de otros
organos requiere la accion combinada de dos o més tipos de proteinas (por
gemplo, AP1, AP3 y Pl para pétados). Las proteinas de tipo "MADS box"
pueden formar, en € tubo de ensayo, dimeros con ellas mismas 0 con otros
miembros de la familia, pero para saber S étta es la manera en que funcionan
en la planta es necesxio identificar en primer lugar adguna diana funciond
para estos factores de transcripcion.

Consideraciones finales

S uno de los objetivos de la investigacion en este campo es ser capaz
de manipular & desarrollo reproductor (tanto sus aspectos temporales como la
arquitectura de las flores), una pregunta relevante es hasta qué punto puede
extrapolarse a otras especies de mayor interés aplicado lo aprendido sobre la
floracion de Arabidopsis. Las perspectivas son buenas. Por una parte, los
programas de secuenciacion de genomas de plantas edtan identificando
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continuamente genes que son Smilares edructurdmente a los genes que
controlan la floracion en Arabidopsis. Por gemplo, se conocen ortélogos de
LFY o APl en tabaco, arroz, guisante, maiz, tomate, y aboles como € pino y
e damo.

Alamo silresire Alamo con 35-FFF

Figura 6. Floracién temprana de adlamos inducida por la expresion forzada del gen LEAFY de
Arabidopsis bajo el control del promotor constitutivo viral 35S. Las flechas indican la
ausencia de flores en el damo silvestre, y la presencia de flores en el damo transgénico
(Imagen cortesiade D. Weigel y O. Nilsson).

Ege hdlazgo, por s mismo, no implica que la floracion eé
controlada precisamente por dichos genes en especies distintas a Arabidopss,
para comprobarlo sera necesario redizar un andisis funcionad de los mismos,
y eto no es sempre posible en adgunas de las especies citadas. Pero dos
resultados resultan esperanzadores. por una parte, los genes LFY de tabaco,
pino y maiz pueden sudituir d gen LFY en Arabidopss, y, de forma andoga,
la expreson conditutiva y eevada de gen LFY de Arabidopsis en damo
provoca la floracion temprana (Weigd & Nilsson, 1995) (Figura 6). Ademas,
se han encontrado variedades mutantes de trigo o arroz que florecen mas tarde
y se encuentran probablemente afectadas en un gen smilar a CO, lo cud, de
confirmarse, indicaria que € programa de floracion en Arabidopsis y otras
plantas se rediza con guiones y actores Smilares, incluso S estas otras plantas
presentan habitos de floracion tan diversos (independientes del fotoperiodo, o
dependientes de dias cortos, €tc.)
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Glosario

Via de sefializacion. Es @ conjunto de proteinas que interaccionan entre sl -
normamente de forma secuencid 0 consecutiva- para gecutar cierto
proceso en las cdulas en respuesta a una sefid extracdular (bien ambienta,
0 bien procedente de otras células vecinas). Por gemplo, un fotorreceptor
percibe una sefid luminosa y ésto permite que € fotorreceptor active a una
proteina determinada, que a su vez activa a un factor de transcripcion, y éste
induce la produccién de clorofila para aumentar la capacidad de fotosintesis.

Meristemo. Es un grupo de cdulas no diferenciadas (es decir, sSn una
identidad concreta) cuya continua divison permite d crecimiento de la
planta y la formacion de nuevos Organos. La parte aérea de la planta s
forma a patir de meristemo apical del tallo, mientras que la raiz crece a
partir de un meristemo equivaente en la punta de este érgano.

Fase vegetativa de crecimiento. Es la fase dd crecimiento en la que ciertas
plantas, como Arabidopsis, sdlo producen o6rganos no destinados a la
reproduccion (es decir, hojas). En agunas plantas, la formacién de hojas y
flores es dterna, con lo que no exise una fase vegediva propiamente
dicha

Promotor congtitutivo. ES un conjunto de secuencias de ADN que permiten
gue los genes bgjo su control estén activos en todos los tgidos y en todo
momento, a diferencia de "promotores regulados’, que permiten la
activacion de genes Unicamente en ciertas condiciones y en determinados
organcs.
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Factor de transcripcion. Es una proteina necesaria para Ique otros genes se
transcriban, es decir, para que produzcan un ARN mensgero y éte sea
traducido a una secuencia de proteina. Muchos factores de transcripcion
redizan esta labor reconociendo ciertas secuencias en € promotor del gen
correspondiente y se unen a elas, estabilizando la interaccion entre é ADN
y laARN polimerasa que lleva a cabo latranscripcion del gen.

Genes maestros. Son aguellos genes que actlan de “interruptores’ en un
proceso, determinando S éste seinicia o no.

Genes homedticos. Se denomina asi a los genes que confieren cierta identided
a las cdulas para que congtruyan cierto tgido u organo. Por gemplo,
mutaciones en ciertos genes homedticos en la mosca del vinagre convierten
las antenas en patas.

Ortdlogo. Es € gen que cumple en un organismo la misma funcién que un
gen equivaente en otro organismo. Por gemplo, d gen APETALA3 de
Arabidopsis es d ortdlogo dd gen DEFICIENS de Antirrhinum porque los
dos cumplen € mismo pape (condruccion de pédos y estambres) en
ambas especies, y € defecto causado por la ausencia de APETALA3 en
Arabidopsis puede ser compensado por la introduccion en esta planta dd
gen DEFICIENS de Antirrhinum

Punteros de interés

TAIR: The Arabidops's Information Resource (www.arabidopsis.org)
El punto de encuentro oficid para todos los investigadores de
Arabidopsis. Bases de datos, herramientas Utiles, informacion generdl.

The Howering Web (www.salk.edu/LA BS/pbio-wi/flower_web.html)
Informacion actudizada periodicamente sobre los genes que controlan
d tiempo de floracion en Arabidopsis.

Weige Lab Website (www.sak.edw/LABS/phio-w)
Informacién generd sobre regulacion de la floracion, y sobre LEAFY
en paticular.

The Meyerowitz Lab Webgte. (www.catech.eduw/~meyerowitz /)
Coleccion de imégenes de mutantes afectados en la identidad de
organos flordes e informacion generd sobre € desarrallo flord.

Y anofsky Lab Website

(Www-bi ology.ucsd.edu:80/cthers/yanofsky/home.html)
Abundante informacion sobre genes de tipo "MADS-box" implicados
en e desaralloflord.
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Dean Lab Website (www.ji c.bbsrc.ac.uk/staff/caroline-dean/index.htm)
Informacion general sobre induccidn flord, y sobre d papd de la
verndizacion en particular.
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