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La floracién es uno de los procesos clave en el ciclo vital de una planta debido a
que inaugura su fase adulta o reproductiva. El estudio de los mecanismos regu-
ladores de la floracion ha sido crucial para entender este proceso y poder de-
sarrollar aplicaciones biotecnolégicas con beneficios para la agricultura. Este es-
tudio se ha centrado en las especies Arabidopsis thaliana y Anthirrinum majus,
modelos para flores con simetria de tipo radial y bilateral respectivamente. Los
genes deidentidad del meristemo integran sefiales enddgenas y ex6genas que re-
gulan el proceso de floracion para que tenga lugar en las condiciones ambientales
mas favorables. Una vez integradas por parte de la planta, desencadenan la evo-
cacion floral y regulan la actividad de los genes homeo6ticos de identidad floral
que controlan la formacion de los 6rganos florales. En conclusion, los procesos
que regulan la floracién a nivel molecular son multiples y complejos. En base a
estos conocimientos se abre la posibilidad de modificar el comportamiento de la
floracion de especies cultivables, lo que podria tener aplicaciones en agricultura.

Palabras clave: Anthirrinum majus, Arabidopsis thaliana, fotoperiodo, genes
deidentidad de meristemo, genes de identidad floral, vernalizacion.

Introduccion

Si tuviéramos que destacar un aspecto del desarrollo de las plantas capaz
de atraer la atencion del publico en general, cientifico o no, amante de las plantas
ono, ese seria sin duda la floracion. La flor representa el 6rgano especializado por
excelencia de las plantas. Es un 6rgano radicalmente diferente a cualquier otro
organo vegetativo y su desarrollo implica un programa de desarrollo muy com-
plejo, cuya base genéticay control endogenoy exdgeno suscita un enorme interés
entre los estudiosos de las plantas. Existen pocos procesos tan pertinentes para el
ser humano como el conocimiento de los mecanismos moleculares que subyacen
alafloraciony el control de la floracion de las plantas que nos sirven de alimento.
En el articulo que presentamos nos centraremos en el primero de estos aspectos
intentado aclarar las bases genéticas del complejo proceso de floracion.

Forma de mencionar este articulo: Mendoza, P., Encina, A.E. 2017, Bases moleculares de la floracion.
AmbioCiencias, 15, 31-42. ISBN: 1998-3021 (edicion digital), 2147-8942 (edicién impresa). Depdsito
legal: LE-903-07.
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La floracion: un proceso complejo que inicia la fase adulta en las
plantas

Las plantas pasan por tres fases de desarrollo a lo largo de su ciclo vital:
embrionaria, juvenil y adulta (Fig. 1). La fase embrionaria comprende todos los
eventos que se producen entre la fecundacion del 6vulo y el desarrollo de la semi-
1la. La transicion entre fase embrionaria y fase juvenil se produce en el momento
delagerminacion dela semilla. Mas tarde, la fase juvenil dara lugar ala fase adul-
ta cuando la planta adquiera la capacidad para florecer (Taiz et al., 2015). Por
tanto, la floracion es un proceso clave en el ciclo vital de una planta ya que implica
el cambio de fase de un programa de desarrollo juvenil vegetativo a uno repro-
ductor, permitiendo a la planta iniciar su fase adulta o reproductiva (Blazquez et
al.,2011).

Arabidopsis thaliana

ANy : _ ; -"a\‘,

Germinacién Adquisiecién de

capacidad para florecer

Figura 1. Esquema de las fases de desarrollo de las plantas. La
germinacion y la adquisicion de la capacidad para florecer marcan
elinicio respectivo de la fase juvenil y adulta.

El proceso de evocacién ydesarrollo floral

Hasta el momento en el que se inicia la floracion la planta inicamente po-
see capacidad de crecimiento vegetativo. La iniciacion floral es un evento que in-
cluye un cambio sustancial en las caracteristicas y el patron de desarrollo del me-
ristemo. Al entrar en fase adulta los meristemos vegetativos (agrupaciones de cé-
lulas no diferenciadas que se dividen activamente y dan lugar a hojas, ramifica-
ciones, etc.) adquieren competencia para percibir e interpretar sefiales inducti-
vas. Si estas se producen, los meristemos vegetativos alteran su programa de de-
sarrollo convirtiéndose en un meristemo reproductivo. A este complejo proceso
de transformacion de un meristemo vegetativo en otro reproductivo se le deno-
mina evocacion floral (Taiz et al., 2015).

32 FACULTAD DE CIENCIAS BIOLOGICAS Y AMBIENTALES. UNIVERSIDAD DE LEON




AMBIOCIENCIAS

Las senales inductivas que desencadenan la evocacion floral pueden ser

endogenas (fitohormonas, estado nutricional, cambios de fase o ritmos circa-
dianos) o exdgenas (fotoperiodo, vernalizacion, radiacion solar, disponibilidad
deagua). Las especies en las que la evocacion floral depende tinicamente de sena-
les enddgenas se dice que muestran una regulacion autonoma de la floracion.
También existen especies en las que la floraciéon estia controlada por senales
ambientales o por una combinacion de factores ambientales y endégenos (Song
etal., 2015; Taizet al., 2015). Finalmente, el eventual desarrollo de flores a partir
de los meristemos reproductivos es un acontecimiento que depende de la acti-
vidad de los genes de identidad floral que controlan la formacién de los 6rganos
florales (Taizetal., 2015).

Genes deidentidad floral

Tal como se ha indicado, los 6rganos florales se generan a partir del me-
ristemo floral o reproductivo, y se organizan en verticilos concéntricos sobre los
cuales se desarrollan (de afuera hacia adentro) los sépalos, pétalos, estambres y
carpelos (Theifeny Saedler, 2001). El modelo actualmente mas aceptado parala
formacion de los 6rganos florales es el denominado modelo ABCy postula que la
accion combinada de tres genes reguladores determina la diferenciaciéon de los
verticilos florales y establece las bases moleculares para la formacion de los 6r-
ganos florales en las plantas (Bowman et al., 1991; Coen y Meyerowitz, 1991). Es-
te modelo ha sido desarrollado a partir del estudio de mutantes florales de A.
thaliana (Fig. 2), especie que presenta flores con simetria radial o actinomorfas

(Endress, 1999).

Figura 2. Mutantes
homeoticos para el de-
sarrollo floral en A.
thaliana (modificado
de Meyerowitz, 2002).
Los genes de identidad
floral determinan el de-
sarrollo de los 6rganos
florales en flores wild
type (A; p: pétalos, se:
sépalos; st: estambres;
c: carpelos). En la iden-
tificacion de dichos ge-
nes ha sido relevante el
estudio de mutantes
como apetala 2 (B),
pistillata (C) o agamous (D). Los mutantes de A. thaliana que tienen
afectados todos los genes de identidad floral (E) producen flores con es-
tructuras similares a hojas. En B) las flechas senalan 6rganos en forma
de carpelos, que presentan tejido estigmatico en sus bordes.
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Elmodelo ABC para flores con simetria radial

Segin el modelo ABC (Bowman et al., 1991; Weigel y Meyerowitz, 1994) la
identidad de los 6rganos florales esta controlada por tres clases de genes homeo-
ticos, genes ABC o genes de identidad floral. Estos genes son factores de trans-
cripcion pertenecientes a la familia de los MADS-box, propios de eucariotas y
claves en el control de numerosos procesos de desarrollo en las plantas
(Riechmann y Meyerowitz, 1997; Theifen y Saedler, 2001). A través de estudios
filogenéticos se ha observado que estos genes se establecieron antes del origen de
las plantas con flor, en un corto periodo de tiempo, pero una vez establecidos es-
tos genes han cambiado muy poco (Theifen et al., 2001).

La expresion combinada de los genes ABC produce el desarrollo de los 6r-
ganos florales necesarios para la reproduccion (Fig. 3). Los genes de clase A de-
terminan la formacion de sépalos en el primer verticilo, mientras que al coexpre-
sarse junto con los de clase B promueven el desarrollo de pétalos. Al combinar la
expresion de los genes de clase By C se desarrollan los estambres, y los genes de
clase C por si solos controlan la diferenciacion de los carpelos en la region central
delaflor (Bowman etal.,1991; Weigel y Meyerowitz, 1994).

A) k«\ierﬁcilo 1: Sépalos

/ F‘ Verticilo 2: Pétalos
Verticilo 3: Estambres

Verticilo 4: Carpelos

B) Verticilo

|
Tipode |

actividad A | c
)
Estructura | Sépalo ! Pétalo | Estambre | Carpelo i
APETALA3/PISTILLATA

Genes : AGAMOUS

Estructura | Sépalo | Pétalo | Estambre ! Carpelo |

Figura 3. Modelo ABC de desarrollo floral en A. thaliana (modi-
ficado de Taiz et al., 2015). En A) se observan los verticilos florales
dispuestos alrededor del meristemo floral y los 6rganos que dichos
verticilos van a originar. En B) se observan las distintas clases de
genes (A, By C), en los verticilos en los que actiian y qué estructura
van agenerar.
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Asimismo, el modelo propone que los genes de la clase Ay los de la clase C
se reprimen mutuamente. De esta manera los genes de tipo A reprimen la activi-
dad de los genes C en la parte externa de la flor (verticilos correspondientes a pé-

talos y sépalos) y los genes de clase C reprimen la actividad de los de clase A en la
parte interna de la flor (verticilos estaminales y carpelares) (Bowman et al., 1991;
Weigel y Meyerowitz, 1994).

En A. thaliana los genes de clase A son APETALA1 (AP1) y APETALA2
(AP2),los dela clase B son APETALA3 (AP3) y PISTILLATA (PI),y el inico gen
de la clase C se llama AGAMOUS (AG) (Bowman et al., 1991; Weigel y
Meyerowitz, 1994). El gen AP1, ademas de participar en la formacion de los sépa-
los, también participa en la formacién del primordio floral, ya que regula enzi-
mas que participan en el metabolismo de las giberelinas y ajusta factores de
transcripcién como LEAFY (LFY), que es codificado por un gen de identidad de
meristemo (Abelenda et al., 2014), del cual se hablara mas adelante.

La ampliacion del modelo ABC: “The quartet model”

Ademas de los genes de identidad floral ABC se han descubierto otros ge-
nes que también participan en la formacién de los 6rganos florales (Fig. 4). Los
genes de la clase E son necesarios para que se desarrollen todos los 6rganos flo-
rales y también pertenecen a la familia de los MADS-box (Theifen y Saedler,
2001). Dentro dela clase E se han descrito los genes: SEPALLATA1 (SEP1), SEP2
y SEP3. Estos genes se requieren junto con los genes B y C para la formacion de
los pétalos (A+B+E), los estambres (B+C+E) y los carpelos (C+E) (Theifen,
2001). Cuando los genes ABCE no funcionan los 6rganos florales se trasforman
en hojas.

Figura 4. “Quartet model” en Arabidopsis thaliana (modificado
de Theiflen y Saedler, 2001). Segtin este modelo los diferentes 6r-
ganos florales se forman por la accién combinada de las proteinas
formadas porlos genes ABCE.
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¢Qué sucede en flores con simetria bilateral o zigomorfas?

Las flores zigomorfas poseen un solo plano de simetria o simetria bilate-
ral. Se trata de un caracter derivado a partir de la simetria radial que probable-
mente haya evolucionado como respuesta a la polinizacion por parte de insectos
(Endress, 1999). La planta modelo que ha servido para sentar las bases del con-
trol genético en el desarrollo de flores zigomorfas ha sido la boca de dragon
(Anthirrinummajus L.).

Lasflores delaboca de dragon tienen cinco pétalos: dos dorsales, dos late-
rales y uno ventral, originando una morfologia tipicamente bilabiada (Fig. 5).
En el caso particular dela boca de dragon, estambres y carpelos se desarrollan en
la parte dorsal de la flor de tal manera que la transferencia de polen se produce
sobre el dorso de los polinizadores. A este respecto cabe indicar que esta particu-
lar disposicion de la parte reproductiva de la flor en la zona dorsal es tipica de fa-
milias como Labiadas, Escrofularidceas y Orquidaceas. Sin embargo, entre las
flores con simetria bilateral también existe la posibilidad de que estambres y
carpelos se asocien a la parte ventral de la flor como sucede en Leguminosas
(Hudsonetal.,2008).

A) ; B)

adaxial
(dorsal)

I

(ventral)
abaxial

bilateral symmetry

Figura 5. Simetria bilateral y control genético del desarrollo floral
en Antirrhinum majus (modificado de Hileman, 2014). En A) se
observa la forma de la corola en la flor de boca de dragon, con dos
pétalos dorsales —D—, dos laterales —L— y uno ventral —V—. En B)
se esquematiza el modelo actualmente aceptado para el control ge-
nético del patréon de desarrollo dorso-ventral en flores zigomorfas.

El mecanismo de control genético para la identidad floral de la boca de
dragon no varia sustancialmente del descrito para A. thaliana y sigue el modelo
ABC descrito anteriormente. Se han apuntado diferencias sutiles como el uso de
genes de la clase C diferentes alos de A. thaliana (Causier et al., 2005) o la repre-
sion de la expresion de los genes C por genes que no pertenecen a la clase A como
sucede en A. thaliana (Davies et al., 2006).
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Sin embargo, un aspecto en el que el desarrollo floral de la boca de dragon
difiere sustancialmente de A. thaliana es aquel que explica como se determina el
patron zigomorfico de sus flores (Fig. 5). El modelo mas aceptado indica que la

forma asimétrica de la flor de la boca del dragon es determinada por la actividad
de cuatro genes, CYCLOIDEA (CYC), DICHOTOMA (DICH), RADIALIS (RAD)y
DIVARICATA (DIV) que actian de forma diferente a través del eje dorso-ventral
delaflor (Luoetal., 1996; Almeidaetal.,1997; Corleyet al., 2005).

Los genes CYCy DICH son expresados en el dominio dorsal del meristemo
floral y promueven la identidad dorsal (Luo et al., 1996). Estos genes codifican
factores de transcripcion pertenecientes a la familia TCP (Teosinte branched
1/Cycloidea/proliferating cell factors) y activan a su vez al gen RAD (codifica fac-
tores de transcripcion de la familia MYB) s6lo y exclusivamente en la zona dorsal
de la flor. Asi pues, los genes responsables del desarrollo dorsal de la flor son:
RAD, CYCy DICH.

El cuarto gen a tener en cuenta es el gen DIV que codifica para factores de
transcripcion de la familia MYB (Almeida et al., 1997; Galego y Almeida, 2002) y
es responsable del desarrollo de la zona ventral de la flor. El gen DIV se expresa
en un principio en toda la flor, pero pasado el tiempo su actividad es restringida
post-traduccionalmente a los dominios ventrales y laterales en un efecto contro-
lado porla accién combinadade RAD, CYCy DICH (Luoetal.,1996; Corleyet al.,
2005).

Genes deidentidad de meristemo

El momento oportuno para florecer esta controlado por una red compleja
de genes de identidad del meristemo o integradores florales que al activarse po-
nen en marcha el programa ABCE. Los integradores florales se acumulan progre-
sivamente al recibir ciertas senales inductoras de la floracion, y al superar cierto
nivel desencadenan el programa de desarrollo floral (Blazquezet al., 2011).

Como se indico anteriormente, para que la floracion tenga lugar es nece-
sario un estimulo, ex6geno o endégeno (Song et al., 2015). Estas sefiales induc-
toras son percibidas en las hojas, y dado que el desarrollo floral sucede en el
meristemo apical, se requiere una senal de larga distancia para iniciar la flora-
cion, esta senal es conocida como el florigeno (Chailakhyan, 1985).

Elflorigeno: la senal inductiva movil que iniciala evocacion floral

Desde la identificacion de la senal conocida como florigeno, se ha
intentado conocer su naturaleza molecular, y ahora se cree que la proteina
FLOWERING LOCUS T (FT) podria ser su componente fundamental (Corbesier
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et al., 2007). Esta teoria se ha dado por valida debido a que la proteina FT se lo-
caliza y transporta por el floema, se ha identificado en el exudado floematico en
plantas en floracién y se ha observado que esta proteina se requiere para la in-
duccion de la floracion a través de la proteina CONSTANTS (CO) (Samach et al.,
2000; Valverde et al., 2004) en las rutas de induccioén a través del fotoperiodo y
la vernalizacion; actividades que son realizadas por el florigeno (Blazquez et al.,
2011).

La proteina FT de Arabidopsis (Fig. 6) es una pequeina proteina globular
de union a fosfolipido con una fuerte actividad inductora de la floracién (Abelen-
da et al., 2014). Esta proteina es codificada por el gegn FLOWERING LOCUS T
(FT),dependiendo la floracién de los cambios estacionales en su expresion (Song
etal.,2015). ElRNA mensajero (mRNA) de FT, se expresa especificamente en las
células acompanantes del floema de las hojas (Abelenda et al., 2014); mientras
que la proteina FT es la que se transporta al meristemo apical, donde se activa el
crecimiento reproductivo (Songet al., 2015).

Figura 6. Esquema del
mecanismo de accion
del florigeno o proteina
FT. El gen FT se expresa
en las hojas bajo condi-
ciones inductivas. La
proteina codificada (FT)
A viaja por el floema hasta

T BR el meristemo donde in-

' N terlacciona clon FD.lEi-
LA T TN Y YA RN . nalmente el complejo
geetdl rT/FD ORGEE > Zomcian FT/FD activa el proceso
—— AR defloracion.

La evocacion floral esta controlada por unared de genes deidentidad floral

En Arabidopsis, la proteina FT forma un complejo con FLOWERING
LOCUS D (FD) (Fig. 6), un factor transcripcional (con un motivo estructural de
cremallera de leucina basica (bZIP) localizado exclusivamente en el 4pice meris-
tematico (Abelenda et al., 2014). Esto es también un indicador del movimiento
de FT delashojas al apice meristematico (Blazquezet al., 2011).

El complejo FT-FD provoca la activacion de los genes de identidad floral
AP1 y SUPRESSOR OF CONSTANS1 (SOC1) (Abelenda et al., 2014). El gen
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SOC1, codifica una proteina (SOC1) que actia, junto a FT-FD, como integrador
de las sefiales ambientales de la floraciéon como el fotoperiodo o la vernalizacion
(Fig. 7). La razon es que tanto la actividad de FT-FD como la transcripcion de

SOC1 es regulada por CO, el regulador floral que integra la ruta del fotoperiodo y

lavernalizacion.
Fotoperiodo
(luz)

— Nutrientes Fitohormonas
Vernalizacion (sacarosa) (giberelinas)
(temperatura)

| |
v v v v
FI/FD | —[s0c | —| LFY
T Genes
| .l, ABCE
‘
Floracion

Figura 7. Resumen de las vias de integracion de las senales induc-
toras de la floracion a través de los genes de identidad del meriste-
mo (modificado de Blazquez et al., 2011). Sefiales como el fotope-
riodo y la vernalizacion se integran a través de la proteina CO. Las
senales endogenas (fitohormonas y nutrientes) se integran al acti-

var SOC1y LFY.

SOC1 activa LEAFY (LFY), mientras que FT-FD activa AP1, los cuales con-
fieren identidad floral en primordios florales en desarrollo (Simon et al., 1996) y
son necesarios para establecer y mantener la identidad del meristemo floral. Las
proteinas FT, SOC1y LFY son integradores de las rutas florales; sus niveles de ex-
presion por parte de las vias de induccion floral determinan el momento exacto
de la floracion (Blazquez y Weigel, 2000). Cuando todos estos genes se estable-
cen ocurre la floracion a través de la activacion de los genes ABCE (Lee y Lee,

2010) (Tabla1).
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Tabla 1. Resumen de los genes de identidad floral y de identidad
del meristemo y sus funciones (Bowman et al., 1991; Coen y
Meyerowitz, 1991; Luo et al., 1996; Simon et al., 1996; Almeida et
al.,1997; Luoet al., 1999; Blazquezy Weigel, 2000; Theifen, 2001;
Theifen y Saedler, 2001; Galego y Almeida, 2002; Corley et al.,
2005; Corbesier et al., 2007; Blazquez et al., 2011; Abelenda et al.,
2014; Songetal.,2015).

NOMBRE DEL GEN TIPO DE GEN FUNCION

APETALA 1 (AP1)

APETALA 2 (AP2)

APETALA 3 (AP3)

PISTILLATA (PD

AGAMOUS (AG)

SEPALLATA (SEP)

CYDLOIDEA (CYCO)

DICHOTOMA
(DICH)

DIVARICATA (DIV)

RADIALIS (RAD)

FLOWERING
LOCUST (FI)

SYPRESSOR OF

CONSTANS1 (SOC1)

LEAFY (LFY)

40

Identidad floral en Arabidopsis
thaliana, gen de clase A.
Identidad del meristemo.

Formacion de sépalos, de pétalos
junto a los genes de la clase B
formacion del primordio floral.

Identidad floral en Arabidopsis
thaliana, gen de clase A.

Formacion de sépalos, de pétalos
junto a los genes de la clase B.

Identidad floral en Arabidopsis
thaliana, gen de clase B.

Formacion de pétalos junto a los
genes de la clase B y de estambres
junto a los genes de la clase C.

Identidad floral en Arabidopsis
thaliana, gen de clase B

Formacion de pétalos junto a los
genes de la clase B y de estambres
junto a los genes de la clase C.

Identidad floral en Arabidopsis
thaliana, gen de clase C

Formacion de estambres junto a
los genes de la clase C y formacion
de carpelos.

Identidad floral en Arabidopsis
thaliana, gen de clase E

Necesarios para que se formen
todos los organos florales.

Identidad floral en
Antirrhinum majus

Promueve la identidad dorsal,
activa RAD y reprime DIV en el
dominio dorsal.

Identidad floral en
Antirrhinum majus

Promueve la identidad dorsal,
activa RAD y reprime DIV en el
dominio dorsal.

Identidad floral en
Anthirrinum majus.

Promueve la identidad ventral.

Identidad floral en
Anthirrinum majus.

Promueve la identidad dorsal y
reprime DIV en el dominio dorsal.

Identidad del meristemo en
Arabidopsis thaliana.

Induce la floracién induciendo los
genes AP1y SOCi1.

Identidad del meristemo en
Arabidopsis thaliana.

Integrador de miultiples senales de
la floracion y activa LFY.

Identidad del meristemo en
Arabidopsis thaliana.

Integrador floral.
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