Nuevos descubrimientos demuestran la regulacién molecular

del proceso de la floracién, fenémeno que ha fascinado desde hace
tiempo a numerosos cientificos.
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Bases moleculares

Investigaciones recientes desvelan una imbricada red
de senales moleculares que optimiza el tiempo de floracion
y asegura el éxito reproductivo de las plantas

Miguel Angel Blazquez, Manuel Pirieiro y Federico Valverde

A FLORACION ES UN PROCESO QUE HA DESPERTADO FASCI-
nacion desde tiempos remotos. Conocer el momen-
to en que florecen las plantas de cultivo result6 cru-
cial en la antigiiedad para optimizar la recoleccion
de frutos y semillas, y hoy sigue siendo un caracter
primordial para la mejora de la produccion agricola. Los huma-
nos han alterado con frecuencia la floracion de especies culti-
vadas. En ocasiones, las plantas han debido adaptarse a un ci-
clo de vida diferente al de su zona geografica de procedencia,
como sucedi6é durante la aclimatacion de los cultivos america-
nos tras su introduccion en Europa. Otras veces se ha buscado
que la floraciéon fuera permanente, como en la coliflor, un mu-
tante de la col con una inflorescencia perpetua, o bien se ha in-

tentado retrasarla indefinidamente, algo que constituye la pie-
dra filosofal de la investigacion en hierbas forrajeras.

La floracion conlleva en la planta el cambio de un programa
de desarrollo por otro. Cuando un meristemo vegetativo (agru-
pacion de células no diferenciadas que se dividen activamente
y originan hojas y ramificaciones) recibe una determinada se-
fal, su programa de desarrollo se ve alterado y se convierte en
un meristemo reproductivo que da lugar a flores. Esta idea ya
la recogio6 el poeta aleman Goethe en el siglo xviir cuando se re-
feria a las flores como «hojas modificadas», pero ha sido gra-
cias al moderno estudio de mutantes florales de las plantas Ara-
bidopsis thaliana y Antirrhinum majus cuando se ha estable-
cido el modelo ABC del desarrollo floral, un paradigma de la
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La floracién es un proceso complejo
que hafascinado desde tiempos remo-
tos a cientificos y pensadores, pero solo
desde hace veinte afios se han empe-
zado a determinar las bases molecula-
res que rigen este fenémeno.

Las plantas han adaptado una compli-
cada red de sefializacién molecular que
les sirve para percibir las condiciones
ambientales (sobre todo, luz y tempe-
ratura) y decidir el mejor momento del
afio para florecer.
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generaen las hojas y se desplaza por los
haces vasculares hasta los apices, don-
de desencadena la formacién de las
flores. La plasticidad de la floracion se
refleja, a nivel molecular, en la integra-
cién de los cambios ambientales.

Se presentan los (ltimos conocimien-
tos sobre el modo en que las plantas
memorizan el paso del invierno, identi-
fican la estacion segun la longitud del
dia e integran sefiales internas para
producir el florigeno. Esta sustancia se
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biologia del desarrollo. Segiin este modelo, los diferentes verti-
cilos florales, es decir, los anillos concéntricos en los que se dis-
ponen los 6rganos florales que forman la flor madura (de fuera
a dentro, sépalos, pétalos, estambres y carpelos) estan determi-
nados por la accién combinada de tres clases de genes regula-
dores: los de clase A dirigen la formacion de sépalos en el pri-
mer verticilo, mientras que estos y los de clase B juntos promue-
ven el crecimiento de pétalos; la combinacion de los genes de
clase By C conlleva el desarrollo de estambres, y los de clase C
solos, carpelos en la region central de la flor.

Sin embargo, la decisiéon de iniciar la floracion depende de la
activacion de muy pocos genes, denominados integradores flo-
rales. Estos acttian como interruptores que, al encenderse, de-
sencadenan la transicion floral y ponen en marcha el programa
ABC de desarrollo. Toda la informacion necesaria para determi-
nar el momento de la floracion tiene como objetivo controlar a
estos interruptores, algo que consiguen las distintas sefiales am-
bientales y end6genas.

EL MOMENTO OPTIMO PARA FLORECER

Dado el caracter sésil de las plantas, que la floracion suceda en
un momento determinado del afio resulta crucial para que la
produccion de semillas tenga lugar en las condiciones ambien-
tales 6ptimas, de manera que se garantice el éxito reproducti-
vo. No es de extrafiar, pues, que las plantas con flor (angiosper-
mas) hayan desarrollado la capacidad de percibir sefiales
externas y de controlar de forma muy precisa el momento de
inicio de su desarrollo reproductivo. La ventaja evolutiva que
representa el reconocimiento del paso de las estaciones ha im-
pulsado la adquisicion de mecanismos moleculares que permi-
tan identificar factores ambientales, como los cambios ciclicos
a lo largo del afo en la temperatura y la duracion relativa de
los dias y las noches (fotoperiodo). Asi, un aumento progresivo
de la duracion de los dias y de la temperatura tras un periodo
prolongado de frio constituye una sefal inequivoca de que se
avecina la primavera, una estacion favorable para muchas plan-
tas. Si el estado de madurez de la planta y la disponibilidad de
nutrientes son ademaés los adecuados, las condiciones idéneas
para florecer estan servidas.

El empleo de especies modelo como Arabidopsis thaliana y
el progreso reciente de técnicas de biologia molecular, a los que
se estdn agregando con dinamismo otras nuevas tendencias en
biologia, como la gendémica y la protedmica, han permitido des-
velar algunos de los circuitos génicos que controlan el momen-
to del inicio de la floracion.

30 INVESTIGACION Y CIENCIA, mayo 2011

El botén floral se divide en cuatro regiones concéntricas, o ver-
ticilos, que coinciden con las células que daran lugar a sépalos,
pétalos, estambres y carpelos (pistilo). La diferenciacién de estas
células en verticilos se debe a la accién individual o conjunta de
varios genes que forman los grupos A, By C.

RECONOCER LA DURACION DE LOS DiAS

Que las plantas florezcan en una determinada época del afio no
asombra a nadie, pero si su capacidad de identificar la longitud
del diay la calidad de la luz, muy superior a la de cualquier ani-
mal. Lo consiguen gracias a una dotaciéon de detectores de luz
sin parangon en el resto de los organismos, los fotorreceptores
vegetales, y a un reloj celular autbnomo que marca periodos de
24 horas y permite que cada célula se anticipe a los ciclos de luz
y oscuridad. Reloj y fotorreceptores forman una combinacién
ideal para detectar la longitud del dia, reconocer el momento
del afio en que la planta se encuentra y decidir el mejor momen-
to para florecer.

Los animales, incluidos los humanos, poseemos un reloj cir-
cadiano (por circa, «cerca de», y dies, «dia») de 24 horas, cen-
tralizado en el cerebro, en la glandula pineal, y regulado por
hormonas como la melatonina. Este reloj interno se encarga de
que nuestro tono muscular caiga durante la noche y se estimu-
le por la manana, incluso antes de despertarnos. Su desajuste
puede alterar los ritmos corporales, como cuando nos despla-
zamos a zonas con un desfase horario generalmente superior a
las cuatro horas (jet lag).

En las plantas, dado que su principal fuente de energia pro-
cede del sol, anticipar el amanecer y prepararse para recibir la
energia solar ha aportado una importante ventaja a lo largo de
la evolucion. De ahi que desde la existencia de las primeras bac-
terias con fotosintesis, las cianobacterias, el reloj circadiano re-
gule numerosos procesos relacionados con la obtencion de ener-
gia y el desarrollo vegetal. Desde mediados del siglo pasado se
sabe que el ritmo circadiano influye también sobre la floracion,
tras observar que plantas habituadas a un fotoperiodo de pocas
horas de luz seguian floreciendo ritmicamente cuando se des-
plazaban a otra zona con fotoperiodo cambiado. Segun la re-
puesta al fotoperiodo, las plantas se clasifican como de dia lar-
go (si florecen cuando los dias se alargan) o de dia corto (si lo
hacen cuando los dias se acortan). Ejemplos de plantas de dia
largo son el tabaco y el rdbano, mientras que el arroz o el arbol
de Pascua representan plantas de dia corto. Algunas plantas,
como la patata o el pepino, suelen mostrarse insensibles al foto-
periodo y no dependen de un ciclo determinado de luz/oscuri-
dad para florecer.

Arabidopsis thaliana, la especie utilizada como modelo, es
una planta facultativa de dia largo, esto es, aunque florezca prin-
cipalmente en dia largo también puede hacerlo en dia corto. Se
ha observado que varias mutaciones en la respuesta fotoperio-
dica de Arabidopsis se deben a alteraciones en los fotorrecepto-
res. La inactivacion del criptocromo 2 provoca un retraso floral
en dia largo, por lo que debe ser un inductor floral; la desapari-
cion del fitocromo B, en cambio, acelera la floracion, accion pro-
pia de un represor floral. Sobre la funcién de los fotorreceptores
en el desarrollo hay una excelente revision en la presente publi-
cacion [véase «Fitocromos y desarrollo vegetal», por J. F. Marti-
nez et al; INVESTIGACION Y CIENCIA, febrero de 2002].

De entre todas las mutaciones que alteran la floracion en Ara-
bidopsis, la que afecta al gen CONSTANS (CO) resulta particu-
larmente sorprendente porque torna la planta insensible al foto-
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periodo. La identificacion del gen CO ha desvelado que codifica
una proteina nueva (la proteina CO) exclusiva de vegetales, al-
gunos de cuyos dominios proteicos guardan similitud con acti-
vadores de la transcripcion génica en animales. Estudios de hi-
bridacion de ARN en micromatrices han mostrado que la expre-
sién de CO induce a su vez la activaciéon de un gran ntimero de
genes, entre ellos los integradores florales FLOWERING LOCUS
T (FT) y SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1
(SOCI). Ademas, la expresion de CO depende del ritmo circadia-
no, de manera que la produccion de su ARN mensajero difiere
entre un dia largo y un dia corto: durante un dia largo, parte de
la expresion de CO coincide con el periodo de luz, particular-
mente al final de la tarde, mientras que en un dia corto el pico
de expresion de CO se halla en la fase nocturna.

Gracias a observaciones previas sobre la sefal floral, algunas
de méas de un siglo de antigiiedad, diversos grupos, entre ellos
el de Steve Kay, del Instituto de Investigacion Scripps de Cali-
fornia, han postulado el modelo de la «coincidencia externa»
como el que mejor explica la floracion por fotoperiodo. Segin
este modelo, la coincidencia de un ritmo interno, que determi-
na el cambio cada 24 horas de una sefial interna, con una sefnal
procedente del exterior desencadena la sefial reproductiva. Esta
conjuncion se produce solo en el momento propicio del afio con
una duracion del dia adecuada.

Se sabia que el ritmo interno lo marcaba la regulacion circa-
diana del ARNm de CO, pero la sefial externa era desconocida.
Mediante una serie de experimentos con diferentes mutantes de
fotorreceptores y luces de un solo color (monocromaticas) se ha
demostrado que la estabilidad y actividad de la proteina CO de-
pende de una senal luminosa procedente de la cascada de sefna-
les de diferentes fotorreceptores. De esta manera, los receptores
de luz azul (positivos) como el criptocromo 2 estabilizan CO,
mientras que los fotorreceptores de luz roja (negativos) como el
fitocromo B desestabilizan la proteina y modulan su degrada-
cion por el proteasoma (maquinaria celular encargada de mar-
car proteinas para su degradacion). Asi, la estabilidad y activa-
cion de la proteina CO mediada por los receptores positivos, que
se imponen a la accion represora de los fotorreceptores negati-
vos en la tarde de un dia largo (como sucede a finales de prima-
vera), constituyen la sefial externa.

Al coincidir esta con la sefial interna del ARNm del gen CO
se desencadena la expresion de F7, un gen que codifica un po-
tente activador de la floracién en angiospermas. Este modelo
de la coincidencia externa basado en el gen CO es el mas acep-
tado en la actualidad para explicar la induccién de la floracion
por fotoperiodo.

La senal fotoperiddica puede ser evolutivamente tan antigua
como los propios vegetales, ya que hace poco se ha descubierto
una proteina semejante a CO en algas unicelulares, en las que
controla procesos tan fundamentales como la acumulacién de al-
midon o el ciclo celular. Sorprendentemente, se ha observado en
experimentos que si esta proteina se expresa en plantas superio-
res promueve en ellas la floracion temprana y reproduce el efec-
to de CO. Ello indica que el mecanismo molecular bésico de la
respuesta fotoperiodica esta evolutivamente muy conservado y

La decision irreversible de florecer depende de una cascada de
reacciones moleculares que llevan a la activacion de los integra-
dores florales, genes que ponen en marcha el desarrollo de la flor.
Antirrhinum majus es una de las especies que ha servido para es-
clarecer el modelo de desarrollo floral en las plantas.

que las proteinas de la familia CO podrian hallarse implicadas
en la regulacion fotoperiddica de procesos fisiol6gicos basicos.

dHA PASADO YA EL INVIERNO?

En numerosas especies vegetales el inicio de la floraciéon depen-
de de que la planta haya estado previamente expuesta a un pe-
riodo prolongado de frio. Esta capacidad para percibir y, de al-
guna manera, recordar que la estacion fria ya ha pasado, tiene
un gran valor adaptativo en las plantas de climas templados, ya
que les permite asegurarse de que la floracion tenga lugar una
vez superado el frio invernal. El fenémeno por el que las plan-
tas inician o aceleran la floracion tras una exposiciéon prolonga-
da a bajas temperaturas se conoce como vernalizacion. El trans-
curso de un periodo frio no induce la floracion inmediata, sino
que confiere a las plantas la «competencia» para florecer cuan-
do el resto de las condiciones ambientales y enddgenas sean las
adecuadas. En el caso de especies anuales o bianuales, una vez
que ha sido vernalizada, la planta mantiene el «recuerdo» del
invierno pasado, que solo se pierde en la siguiente generacion.
Este fendbmeno, que podria considerarse una forma de memoria
vegetal, ha atraido el interés de los cientificos durante decenios.
En especies perennes, donde el proceso de vernalizacion apenas
ha sido estudiado hasta el momento, este recuerdo ha de borrar-
se cada ano para permitir un nuevo ciclo de floracion.

Distintas especies y variedades vegetales muestran diferen-
tes requisitos de exposicion al frio antes de florecer. Algunas
plantas herbaceas no florecen a menos que se sometan a un
periodo frio prolongado, es decir, su requerimiento de vernali-
zacion es absoluto. Suelen ser plantas bianuales, como la remo-
lacha azucarera. Otras, en cambio, aceleran su floracion en res-
puesta al frio pero este no es estrictamente necesario para que
florezcan. Son las variedades anuales de invierno, entre ellas
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numerosos cereales de consumo humano. Tipicamente, las
semillas de estas plantas germinan en otofio, se mantienen en
estado vegetativo durante el invierno y florecen en primavera.
Finalmente, hay las variedades anuales de primavera, que no
responden a la exposicion al frio, sus semillas germinan en pri-
mavera y completan su ciclo vital antes de la llegada del invier-
no. A menudo coexisten en una especie variedades con distintas
exigencias de vernalizacion. En ellas se han podido identificar
unos pocos genes que establecen el requerimiento de vernaliza-
cion. En la especie modelo Arabidopsis thaliana, dos de esos ge-
nes determinan la respuesta ante la vernalizacion y su compor-
tamiento como planta anual de invierno; se trata de versiones
funcionales o activas de los genes FRIGIDA (FRI) y FLOWERING
LOCUS C (FLC). Por el contrario, las variedades con estos genes
inactivos se comportan como anuales de primavera que no res-
ponden a la vernalizacion.

La base molecular del proceso por el que las plantas man-
tienen el recuerdo del invierno anterior ha permanecido ocul-

INFLUENCIA DEL FOTOPERIODO

ta durante afios. Ahora sabemos que el gen FLC de Arabidopsis
thaliana codifica un factor de transcripcion que actiia como un
potente represor de la floraciéon. En esta especie, la presencia
de variantes activas del gen FRI aumenta la expresion de FLC
hasta tal grado que hace retrasar el inicio de la floracion. La ex-
posicion prolongada a bajas temperaturas provoca una dismi-
nucion progresiva de los niveles de FLC'y, por consiguiente, una
aceleracion de la floracion. Las células del meristemo que dan
lugar, division tras division, a todos los 6rganos aéreos de la
planta son las que deben ser expuestas al frio para que este te-
jido adquiera la capacidad de responder a las sefiales de inicio
de la floracion.

La inactivacién de FLC causada por un largo periodo de frio
se mantiene estable una vez concluido el invierno, cuando la
temperatura ambiental empieza a aumentar. Las células que
percibieron el frio durante el invierno no daran lugar a la for-
macion de flores, sino sus células hijas, en las que el gen FLC se
ha mantenido silenciado a lo largo de sucesivas divisiones ce-

Percibir la longitud del dia

La duracién del dia influye sobre la flora-
cion. En el proceso intervienen dos pro-
teinas fundamentales: CO (circulos rojos)
y FT (circulo naranja). Segun el modelo
més aceptado en la actualidad para ex-
plicar la floracién dependiente del foto-
periodo, la coincidencia de un ritmo
interno, creado por la expresion ritmica
de CO, con una sefial luminosa externa
desencadena la floracién. El ritmo de acti-
vacidn-degradacion de CO se consigue

mediante un control fino de la expresion
de su ARNm (linea magenta) y de la esta-
bilidad de la proteina (linea azul claro).
Confluyen sefales procedentes del ritmo
circadiano (reloj), la accién de los fotorre-
ceptores (frc), sea esta positiva (verde) o
negativa (rojo), y la intervencién del pro-
teasoma (cubo de basura), que degrada
CO en funcién del ciclo diario. EIl ARNm
solo se sintetiza durante la noche y al final
de la tarde. A mas ARNm, maés cantidad

de proteina CO se produce. Sin embargo,
esta proteina solo permanece estable si
hay luz. En condiciones de oscuridad es
degradada por el proteasoma. En la ven-
tana marcada, que podria ser una tarde
de primavera-verano, coincide el pico
méximo de cantidad del ARNm de CO
con la maxima estabilidad de la proteina,
lo que lleva a su activacion y la creacion
de la sefial mévil en las hojas (FT) que de-
sencadena la sefial floral.

Ritmo de
estabilidad
deCO

Tarde Noche Dia largo
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«EPIGENETIC REGULATION IN THE CONTROL OF FLOWERING>, POR MYLNE ET AL. EN COLD

SPRING HARBOR SYMPOSIA ON QUANTITATIVE BIOLOGY LXIX, 2004

Después de una exposicién prolongada al frio,
como sucede en invierno, se acelera la floracién
de plantas de la familia Brassicacea, parientes cer-
canos de la especie modelo Arabidopsis thaliana.
Las plantas expuestas a bajas temperaturas (aba-
Jjo) florecen antes que aquellas que no han sido ver-
nalizadas (arriba).

lulares. Ello hizo pensar durante afios que este
proceso estaria mediado por mecanismos epige-
néticos. Los factores epigenéticos son aquellos que
modifican la expresion de un gen sin alterar la se-
cuencia de su ADN y, ademas, se mantienen esta-
bles a lo largo de sucesivas divisiones celulares, lo
que podria explicar la inactivaciéon permanente
del gen FLC. Estos factores no solo afectan a la es-
tructura de la cromatina, esto es, la organizacion
espacial del ADN alrededor de las histonas. Me-
diante maquinarias enzimaticas celulares, tam-
bién modifican quimicamente el ADN y las histo-
nas, y contribuyen a determinar si una region del
genoma se expresa o se silencia. La combinacion
de modificaciones presentes en la cromatina de una region del
ADN (locus) determinada se conoce como el «codigo de histo-
nas» y resulta esencial para determinar el estado de actividad
transcripcional de ese locus.

El trabajo de diversos grupos de investigacion, entre los que
destacan el de Caroline Dean, del centro John Innes de Norwich,
y el de Rick Amasino, en la Universidad de Wisconsin, ha de-
mostrado que los procesos de reorganizacion de la cromatina
son esenciales para la respuesta de vernalizacion en Arabidop-
sis. Durante la exposicion al frio, las histonas presentes en la
cromatina de la region de FLC van sufriendo modificaciones
progresivas que acaban silenciando la expresion de ese gen.

Ademas, se han identificado diversas proteinas necesarias
para la respuesta de vernalizacion. Entre ellas se encuentra
VERNALIZATION 2 (VRN2), una proteina homoéloga a facto-
res del grupo Polycomb (PcG) previamente identificados en
Drosophila melanogaster (1a mosca del vinagre), y que funcio-
nan como represores transcripcionales al modificar la organi-
zacion de la cromatina. En plantas mutantes de Arabidopsis
con proteinas VRN2 no funcionales se producen errores en el
codigo de histonas, el encargado de apagar la expresion del gen
FLC tras la exposicion de las plantas al frio; como consecuen-
cia, las plantas no pueden responder a la vernalizacion. VER-
NALIZATION INDEPENDENT 3 (VIN3) es otra proteina im-
plicada en la respuesta de vernalizacion en Arabidopsis. La ex-
presion de VINS se induce tras la exposicion prolongada de las
plantas a bajas temperaturas. Al igual que VRN2, VIN3 tam-
bién actiia mediante la reorganizacion de la estructura de la
cromatina del gen FLC. Estos estudios han puesto de manifies-
to la importancia de las modificaciones de la cromatina para
inhibir la expresion de FLC en respuesta al frio. La cromatina
de ese locus adquiere una conformacion inactiva e «<imprime»
en la memoria de la planta el recuerdo del frio invernal. La
proteina FLC impide la activacion de los genes integradores
florales FT'y SOCI, que inducen el inicio de la floracion. De ahi
que el interruptor epigenético que silencia la expresion de FLC
tras el paso de la estacion fria facilite la activacion de los inte-
gradores florales, con lo que la planta adquiere la capacidad
de florecer.

Al igual que en Arabidopsis, en otras especies
que responden a la vernalizacion, como algunos ce-
reales o la remolacha, el frio actia inactivando un
represor floral; sin embargo, los genes implicados
en la vernalizacién no son homologos a los de Ara-
bidopsis. Si bien empezamos a entender los meca-
nismos moleculares que permiten a las plantas flo-
recer una vez ha pasado el invierno, muchas cues-
tiones permanecen todavia sin resolver, entre ellas
una de gran trascendencia: la naturaleza del sensor
que percibe las bajas temperaturas y el canal que
transmite esta sefnal hasta las regiones reguladoras
de los genes que controlan el inicio de la floracion.

COMBINACION IDONEA

DE LUZ Y TEMPERATURA
Como hemos indicado anteriormente, el paso del
invierno y la llegada de la primavera van acompa-
nados de un alargamiento de los dias. Pero tam-
bién se producen aumentos paulatinos en la tem-
peratura media diaria, y las plantas han desarro-
llado un sistema para percibirlos. Prueba de ello
es que Arabidopsis, igual que otras plantas de cli-
mas templados, florece mas temprano si la temperatura ambien-
te asciende dentro de unos limites (entre unos 12 y 29 grados
centigrados). De hecho, un aumento importante de la tempera-
tura elimina a veces la necesidad de otros estimulos, como la
duracion del dia, para iniciar la floracion.

Atn se desconoce el mecanismo molecular por el que las plan-
tas obtienen y utilizan esta informacion, aunque los estudios ge-
néticos han apuntado a algunos componentes que participan en
esta via de regulacion. En Arabidopsis, las mutaciones en el gen
FLOWERING CONTROL LOCUS A (FCA) provocan una floracion
tardia, tanto en dias largos como en dias cortos, y anulan la ca-
pacidad de florecer en respuesta al ascenso de temperaturas. Ese
gen codifica una proteina de union al ARN y presumiblemente
participa en el procesamiento alternativo de los ARNm de otros
genes que controlan la floraciéon. Ello sugiere que la ruta de se-
nalizacion definida por estos genes participa en la percepcion
de la temperatura y en la activacion de la floracion. Dentro de
esta ruta se incluye el gen FVE, que codifica una proteina que
forma parte de complejos proteicos implicados en el silencia-
miento de genes a través de la organizacion de la cromatina.

Se desconocen todavia los sensores que perciben las va-
riaciones iniciales en la temperatura media, aunque cabe la
posibilidad de que la propia actividad bioquimica de las pro-
teinas FCA y FVE sea sensible a dichos cambios. Se ignora
también el mecanismo directo por el que las proteinas FCA y
FVE regulan a sus genes diana, aunque si se sabe desde hace
algunos afios que esas proteinas son necesarias para apagar
la expresion de FLC. Nuevamente se pone de manifiesto la im-
portancia de este represor de la floracion en la regulacion de
dicho proceso. De hecho, se ha propuesto hace poco que FLC
actuaria como un potente inhibidor de la ruta que lleva a la
floracion en respuesta a las altas temperaturas. Ademas de
FLC, otros factores de transcripciéon de la familia MADS-box
participarian en el mecanismo molecular que permite a la
planta conocer la temperatura. Estas proteinas inhibidoras
del inicio de la floracion impiden, de manera similar a FLC,
la activacion del integrador floral F7 que, como hemos visto
anteriormente, también esta regulado por el mecanismo en-
cargado de percibir la duracion relativa del dia.

Mayo 2011, InvestigacionyCiencia.es 33



Una consecuencia interesante de que FT responda tanto a
cambios del fotoperiodo como de temperatura es que a través
de esta proteina se integran de manera sinérgica dos tipos de
informacién complementarios, luz y temperatura, que varian
a lo largo de las estaciones. La idea de la percepcion coordina-
da de ambos parametros viene apoyada por la observacion del
funcionamiento distinto de los fotorreceptores en funcién de
la temperatura, de manera que actuarian como sensores de luz
modulados por la temperatura ambiental.

CONTROL HORMONAL
Raro es el proceso fisiologico de las plantas en cuya regulacion
no intervenga una hormona vegetal. Esta afirmacion se ilus-
tra con ejemplos que van desde la germinacion de las semillas
(las giberelinas, unas hormonas, contrarrestan el letargo im-
puesto por el acido abscisico durante el desarrollo embriona-
rio y la maduracion de las semillas), hasta la infeccion por pa-
togenos (el dcido salicilico y el acido jasmoénico activan la
respuesta sistémica de la planta para prevenir posteriores ata-
ques) o la maduracion de los frutos gracias al etileno [véase
«Las hormonas vegetales», por Antonio Granell y Juan Carbo-
nell; INVESTIGACION Y CIENCIA, abril de 1995]. De forma equiva-
lente, algunas hormonas influyen de manera decisiva en de-

iCUANDO FLORECER?

terminar el momento de floraciéon a lo largo del ciclo vital de
la planta.

El efecto mas llamativo sobre el control de la floracion por
una hormona lo protagonizan las giberelinas. En Arabidopsis y
un gran nimero de dicotiledoneas, la deficiencia en la sintesis
de estas hormonas impide a las células vegetales expandirse, 1o
que resulta en un tamano reducido de la planta. Pero, ademas,
las plantas de Arabidopsis con una escasa sintesis o percepcion
de las giberelinas florecen mas tarde en condiciones de dia lar-
g0, e incluso no florecen en absoluto cuando el dia es corto. Es-
tas observaciones hacen suponer que las giberelinas permitirian
asegurar la floracion en casos de ausencia de otros estimulos am-
bientales. Estas hormonas resultan atn mas decisivas para al-
gunas especies que habitan en los tropicos, para las que el paso
de las estaciones no supone una sefal instructiva.

La base molecular de la induccion de la floracién por gibe-
relinas parece residir principalmente en la activacion de la
transcripcion del gen LFY, descrito en el laboratorio de Detlef
Weigel, del Instituto Max Planck de Biologia del Desarrollo, en
Tubinga. LFY es uno de los altimos responsables de la puesta
en marcha del programa de desarrollo floral, en el que también
intervienen otros integradores florales, como SOCI o API. Esta
activacion esta precedida por un aumento en paralelo de la con-

Un gen represor que controla la floracion

La floracién se produce solo cuando se inhibe el gen FLC. El pro-
ceso no puede tener lugar si ese gen se expresa y la proteina
FLC se halla presente. La organizacién de la cromatina, consti-
tuida por el enrollamiento del ADN alrededor de ciertas protei-
nas, las histonas, representa el factor clave que controla la expre-
sion o silenciamiento del gen FLC.

Durante la fase de semilla y al principio de la fase juvenil de
Arabidopsis thaliana, varias proteinas inhiben la expresion de los
integradores florales, lo que evita una floracién prematura.

Meristemo apical
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Conformacion laxa de la cromatina

Gen FLC activo

Gen FLC inactivo
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Después de un periodo vegetativo, las células del meristemo
apical empiezan a producir flores. Ello sucede solo si se inhibe el
gen FLC en esas células, lo que se consigue en la fase de vernali-
zacion: al pasar por un periodo prolongado de bajas temperatu-
ras, se sintetiza un complejo de proteinas, entre las que se encuen-
tran VIN3 y proteinas del grupo Polycomb como VRN2. Esas
proteinas se unen al ADN a nivel del gen FLC, lo que provoca la
condensacion de la cromatina alrededor del gen y frena su expre-
sion. Los genes florales pueden entonces activarse.

Arabidopsis
thaliana

Histona
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SENALES CONVERGENTES

Las principales rutas florales

La floracién esté controlada por sefales ambientales (como la longitud de los dias y la temperatura) y por factores endégenos (como
el estado nutricional y ciertas hormonas). Cada uno de estos factores activa cascadas de sefializacion particulares que acaban con-
vergiendo en ciertos genes clave que integran informacion de distinta naturaleza. En Ultima instancia, estos se encargan de poner en
marcha los grupos de genes ABC responsables del desarrollo de la flor. (En el esquema, las lineas terminadas en una flecha indican
un efecto promotor, mientras que las terminadas en una barra, un efecto inhibidor.)

Ruta dependiente del fotoperiodo (rojo): La longitud de los dias
se percibe a través de un mecanismo en el que participan los
fotorreceptores y el reloj circadiano; ello permite que la proteina
CONSTANS (CO) active a sus dianas FT y SOCf solo cuando los
dias se alargan.

Ruta dependiente de la temperatura (azul): Por una parte, la expo-
sicion transitoria a temperaturas proximas a la congelacién —que
indica que ha pasado el invierno— es necesaria para que los genes
VRN silencien a FLC, un represor de la floracion que impide que se
active FT. Antes del invierno, el gen FRI hace aumentar la expresién
de FLCy evita la floracion. Por otra parte, el aumento paulatino de la
temperatura cuando se acerca la primavera es percibido como una
sefial para que FCA inhiba también a FLCy se facilite asi la activacién
de FT por parte de CO. De esta manera, FT se comporta como un
integrador que se activa tnicamente cuando las condiciones de luz
y temperatura son propicias. Su funcién principal es conseguir que
los genes APETALA 1(AP1) y LEAFY (LFY) se expresen por encima de
cierto nivel umbral y se inicie el desarrollo floral.

Ruta dependiente de factores end6genos (verde): LEAFY, por su parte,
también acttia de integrador de factores enddgenos, como los que
determinan el estado nutricional (en funcién de la sacarosa circulante
por el floema) y otros factores endégenos de la planta (mediados por el
contenido de las hormonas giberelinas).

centracion de giberelinas y de la sacarosa circulante por el floe-
ma (el tejido que transporta sustancias de una parte a otra de
las plantas). En ensayos in vitro, se ha comprobado que ambos
compuestos activan el promotor del gen LFY de manera sinér-
gica. Esta observacion apunta a un posible mecanismo de in-
tegracion entre la edad de la planta y su estado nutricional, con
el que se determina la capacidad de la planta para responder
a las senales inductoras de la floraciéon. En esta sefial depen-
diente de la edad, los genes TEMPRANILLO (TEM) reprimen
la expresion de FT, de manera que CO no pueda activar su ex-
presion en fases juveniles del desarrollo.

FLORIGENO: INTEGRACION ESPACIAL
DE LA SENAL
De todo lo expuesto se extrae una conclusion: las plantas han
desarrollado un mecanismo de inducciéon de la floraciéon que
aglutina senales muy diversas, tanto ambientales como relacio-
nadas con su estado nutricional y edad. Este mecanismo presen-
ta la robustez necesaria para distinguir entre las sefiales reales
y el ruido de fondo, la plasticidad que permite adaptarse a ha-
bitats muy distintos y una estructura que limita la acumulacion
de mutaciones que impidan la floracién. A ello contribuye en
gran medida la arquitectura de la maquinaria de sefalizacion
de la floracion, que se podria describir como una red de carre-
teras con miultiples nodos o intersecciones, todas confluyendo
en un mismo destino. Asi, en lugar de existir un tinico punto de
integracion de la informacion, las sefiales se van amplificando,

Luz TEMPERATURA
Fotorreceptores
HORMONAS
VRN
v NUTRIENTES
FCA
Y
Giberelinas
> |——— FIC «<— R Sacarosa
FT SOC1 <«
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Genes ABC

matizando e integrando en numerosos nodos, que a su vez dis-
tribuyen la informacion en cascada.

Si nos fijamos en las senales inductoras de la floracién po-
driamos definir esencialmente tres rutas de sefializacion: la ruta
dependiente de fotoperiodo, la ruta dependiente de la tempe-
ratura y la ruta que responde al estado nutricional de la planta
(basada en los azicares circulantes y en las giberelinas).

Una observacion interesante es que en la mayoria de las es-
pecies, la decision de florecer no tiene vuelta atras. ¢Cémo se
convierten senales pequenas, a veces aditivas y a veces contra-
puestas, en una decision concreta de florecer? De nuevo, la res-
puesta reside en la arquitectura de la red de sefalizaciéon. En
cada nodo de integracion se evalia el balance de actividades
promotoras y represoras de la floracion y el resultado se trans-
mite al siguiente nodo en la cascada. En tultimo término, la de-
cision irreversible de florecer depende de un mecanismo de
acumulacion progresiva de los integradores florales, que solo
cuando superan cierto nivel umbral pueden activar el progra-
ma de desarrollo floral.

Por 1ultimo, una cuestion planteada hace al menos un siglo
y no resuelta hasta estos tltimos anos es como se produce la in-
tegracion espacial de las senales inductoras de la floracion. La
idea de que las hojas participan en la generacion de alguna se-
flal quimica que influye a distancia en la floracion la expreso
por primera vez Julius von Sachs en 1865 y la rubric6 James
Knott (1934), de la Universidad de Cornell, con sus trabajos con
la espinaca. Knott descubri6 que la percepcion del fotoperiodo
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tenia lugar en las hojas. Dado que el desarrollo floral sucede
en el apice de la planta, deberia existir una senal de larga dis-
tancia que fuera transmitida desde las hojas hasta el apice para
iniciar la floracion.

Sin embargo, el término «florigeno» fue acunado por el fisi6-
logo vegetal ruso Mikhail Chailakyan (1936), quien demostr6 que
la sefial inductora de la floracién podia ser transmitida median-
te un injerto de plantas a las que se habia inducido la floraciéon
a plantas que crecian en condiciones no inductoras. La univer-
salidad de esta sefal encontré apoyo en nuevos estudios con in-
jertos interespecificos realizados por Jan Zeevaart, de la Univer-
sidad de Michigan, a lo largo de varios afos con la familia de las
Crasulaceas, que cuenta con plantas de dia largo y de dia corto:
en cualquiera de las combinaciones de injertos entre dichas plan-
tas, la planta inducida transmitia la sefnal a la no inducida, aun-
que sus habitos de floracion fueran opuestos.

Desde entonces, la bisqueda del florigeno —la identificacion
de su naturaleza molecular— ha originado numerosas teorias.
Georges Bernier, de la Universidad de Lieja, ha propuesto que
el florigeno podria consistir en una mezcla de sustancias circu-
lantes por el floema, que cuando alcanzaran unas proporciones
relativas determinadas inducirian la floracién. Esta observacion
viene apoyada por la capacidad florigénica que presentan algu-
nas hormonas como las giberelinas o sustancias como la saca-
rosa, que circulan por el floema.

Sin embargo, varios resultados apuntan, de hecho, a la pro-
teina FT como un componente fundamental del florigeno. En
primer lugar, se sabia que FT se localiza preferentemente en el
floema; en segundo lugar, se habia identificado FT en el exuda-
do floematico de Brassica napus en floracion, y en tercer lugar,
los estudios genéticos habian demostrado que FT resultaba in-
dispensable para la induccién de la floracion por parte de CO.
Ademés, se encontré que FT formaba in vivo un complejo con
FD, un factor de transcripcion necesario para activar directa-

mente a los genes que inician el programa del desarrollo floral
y que se expresa Ginicamente en el apice. Ello indicaba a las cla-
ras que FT, aunque se produjera en el floema de las hojas, se ha-
llaba también presente en el apice. Mediante técnicas inmuno-
logicas y otros métodos, varios laboratorios, como el de George
Coupland, del Instituto Max Planck de Desarrollo Vegetal de Co-
lonia, han conseguido visualizar el movimiento de FT desde las
células del floema hasta el meristemo apical. De modo intere-
sante, se ha podido observar tanto en plantas de arroz como de
Arabidopsis. El hecho de que el papel florigénico de FT se haya
conservado y funcione con el mismo mecanismo en plantas tan
alejadas evolutivamente apoya la universalidad de esta sefial.

Las plantas son, pues, enormemente plasticas a la hora de
determinar el momento exacto de florecer, y de ello depende
su éxito como especies. Pueden notar casi cualquier variacion
ambiental, lo que les sirve para predecir e indicar el mejor mo-
mento del ano para la floracion. Ademaés, se aseguran la per-
cepcion de los cambios gracias a una gran redundancia en la
sefalizacion, de manera que si una ruta falla, la planta todavia
pueda dejar descendencia por un mecanismo alternativo. Es-
tamos atn lejos de conocer todos los detalles de este imbrica-
do sistema de senalizacion. Pero las investigaciones de los 1l-
timos afios han permitido explicar el proceso molecular de una
respuesta fisiol6gica vegetal de gran trascendencia para el de-
sarrollo humano y que habia permanecido secreta desde los co-
mienzos de la agricultura.
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