Nota sobre dehiscencia en plantas forrajeras
Esteban A. Pizarro

Las gramineas, se encuentran en casi todos los ecosistemas del mundo, y
son dominantes en muchos lugares donde crecen. Buena parte de lo que permitio
ser dominante a la familia de las gramineas, es su capacidad natural para la
dispersion. Los frutos de las gramineas viajan de muchas maneras: en el viento, en
el vientre y estbmago de animales, o adheridos a la piel de animales (Linder et al.,
2018).

Esta diversidad en la forma en que viajan los frutos de las gramineas, se
debe, en parte, a diversidad en el “envasado” de frutos de las mismas.
En muchas angiospermas, el fruto se dispersa por si solo. En las gramineas, el fruto
a menudo se dispersa con partes de flores e inflorescencias. Esto da como resultado
una unidad de dispersién (o diaspora), especializada en mediar o influir viajes,
germinacion, o establecimiento de plantulas (Linder et al., 2018).

Por ejemplo, en Cenchrus, la diaspora incluye cerdas modificadas que
pueden ser una adaptacion para la dispersién por el viento (Doust and Kellogg,
2002), donde la abscision ocurre, a su vez, determinada por el lugar donde se
forman las zonas de abscision (Doust et al., 2014). En un reciente articulo, publicado
en la revista New Phytologist, Yu et al., 2020, indagan la historia evolutiva de la
abscision en gramineas, y exploran el desarrollo molecular de la abscision, en tres
especies de gramineas. Sus resultados, revelan la complejidad del proceso, que
parece simple a primera vista, y proporciona un sélido marco comparativo para
estudiar la evolucion de la abscision.

Las zonas de abscision en gramineas, son diversas en ubicacion y estructura.
Las flores de las gramineas, estdn encerradas dentro de estructuras ramificadas
especializadas, llamadas espiguillas. Las espiguillas estan sustentadas por un par
de bracteas llamadas glumas y contienen de una a muchas flores, dependiendo de
la especie. Las zonas de abscisién pueden ocurrir en multiples lugares dentro de
las espiguillas e inflorescencias (Yu and Kellogg, 2018).

Yu et al., (2020), estudiaron y examinaron zonas de abscision en una gran
coleccién de herbario, de 250 taxones de gramineas, complementado con datos de
floras regionales, y analizaron estos datos en un marco filogenético comparativo.
Ellos muestran, que la posicidbn ancestral mas comdn y mas probable para la
localizacion de la zona de abscision, esta dentro de las espiguillas, lo que resulta en
la dispersion de los frutos rodeada de tejido floral (Figura 1).

Con el tiempo, la zona de abscision ha cambiado repetidamente, la mayoria
de las veces a pedicelos o0 a inflorescencia ramas, lo que resulta en la dispersiéon de
espiguillas enteras, o grupos de espiguillas, o espiguillas acompafiadas de tejido de
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inflorescencia. Abscision en las zonas debajo de los frutos individuales, son raras
en las gramineas.
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Figura 1. La ubicacién de la zona de abscision varia entre las gramineas. (a) Diagrama generalizado
de espiguillas de una graminea. Las zonas de abscisién pueden estar en varios ejes dentro de las
espiguillas e inflorescencias (b) Una seccién de una rama de inflorescencia de arroz, con multiples
espiguillas. Las zonas de abscision de arroz estan en la raquilla de cada espiguilla. (¢) Una sola
espiguilla de Brachypodium con zonas de abscision en la raquilla, subtendiendo cada flor. (d)
Inflorescencia de Setaria y espiguilla Unica, mostrando la zona de abscision en el pedicelo (debajo
de las glumas). Adaptado de: Bartlett, M. and Patterson, E. 2020.

El amplio y profundo estudio realizado por Yu et al., (2020), proporcionado
por colecciones de herbario, revela patrones a gran escala en la evolucién de la
zona de abscision. Las zonas de abscision tienden a moverse hacia abajo, no hacia
arriba, hacia el fruto. La ubicacion de la zona de abscision, tiende a ser restringida
dentro de las tribus de gramineas (Doust et al., 2014). Sin embargo, el analisis
detallado de (Yu et al., 2020), revela muchos casos en los que los taxones difieren
del resto de su tribu. Esto proporciona un marco poderoso para investigar el
reposicionamiento de las zonas de abscision sobre el curso de la evolucién.

La formacion de zonas de abscision ha sido ampliamente estudiada en
gramineas por su importancia en la agricultura, facilitando la cosecha y reduciendo
perdidas. En cultivos de gramineas, la abscision de la diaspora se ha perdido varias
veces, como en el caso de maiz, arroz, sorgo y trigo (Li and Olsen, 2016). Para
probar si la heterotopia (es decir, un cambio evolutivo), podria explicar los cambios
en la formacion de zonas de abscision en las gramineas, Yu et al. (2020),
examinaron la anatomia de la zona de abscision y expresion genética global de los
siguientes materiales: Zizania palustris, Brachypodium distachyon y Setaria viridis.
Zizania palustris y Brachypodium tienen zonas de abscision que sostiene las flores,
probable estado ancestral, mientras que las zonas de abscision de Setaria se
encuentra sostenida por las espiguillas (Figura 1).

Este trio de taxones, permite comparaciones dentro y entre ubicaciones de
zonas de abscision. Yu et al. 2020, encontraron que la abscision zonas en
Brachypodium y arroz, son distintas a las del tejido vecino, compuesto de células
mas pequefias con paredes mas delgadas. Por el contrario, las células de la zona
de abscision de Setaria son dificiles de diferenciar de las celdas vecinas. Los
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patrones de lignificacion son Unicos para cada taxon (Figura 2). Por lo tanto, las
zonas de abscision en diferentes taxones son diferentes. Los tejidos son
anatomicamente distintos, lo que sugiere diferentes desarrollos y procesos celulares
en cada caso.

Figura 2. Los patrones anatomicos y de expresién génica varian entre las zonas de abscisién del
arroz silvestre, Brachypodium y Setaria. Las células de la zona de abscision en el arroz (a) y
Brachypodium (b) tienen paredes mas delgadas que las células vecinas, mientras que las células de
la zona de abscision Las celdas de zona en Setaria (c) son dificiles de distinguir de sus vecinas. Los
patrones de lignificacion en las zonas de abscisién (mostrados en color rosado en los paneles
inferiores) también difieren entre los tres taxones estudiados. Ademas, 10 273 (89,7-91,4%) de todos
los genes expresados en tejidos disecados, se comparten entre los tres taxones. Por el contrario, las
zonas de abscision temprana expresan sélo tres genes en comudn. Cada panel muestra la ubicacion
de la zona de abscisién en la inflorescencia (arriba), una sola diaspora (centro) y anatomia de la
zona de abscisién (abajo). Adaptado de: Bartlett, M. and Patterson, E. 2020.

Para revelar qué procesos de desarrollo podrian estar actuando para generar
zonas de abscision, Yu et al., (2020), realizaron un experimento de RNA-seq.
Secuenciaron transcriptomas de la zona del tejido de abscisién, y de los tejidos por
debajo y por encima de las zonas de abscision, en dos momentos, uno, previo el
desarrollo de la zona de abscision, y otro, una vez desarrollada dicha zona.
Encontraron que mientras 10.273 genes (89.7-91.4%) eran comunes para los tres
taxones, solo tres genes, se encontraban en zonas de abscision temprana en los
tres taxones (Figura 2). De manera similar, mientras que los genes conocidos de la
zona de abscision son expresados en los tres taxones, no todos se expresan
exclusivamente en zonas de abscision. Esto es analogo a si dos maestros de cocina
(chef), se les entrega la misma lista de ingredientes, y se le pide que propongan una
"cena". Ambos chefs, idearan una comida que cumpla la funcién de cena, pero es
probable que las comidas sean bastante diferentes.

Asi, por lo tanto, la heterotopia (es decir, el cambio evolutivo), es una
explicacion insuficiente para la diversidad de ubicacion de la zona de abscision en
las gramineas. Si bien las zonas de abscision pueden ser funcionalmente
equivalentes, permitiendo la dispersion del fruto, los programas celulares y de
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desarrollo activados en las zonas de abscision son diversos, incluso cuando las
zonas estan en el mismo lugar, como en el de Brachypodium y arroz silvestre
(Zizania palustris).

La abscision es un proceso activo que involucra muchos pasos, que incluyen
posicionamiento de la zona de abscision, separacion celular y formacion de una
capa protectora en el lado proximal de la superficie de separacion (Patterson, 2001).

Aparte del mencionado proceso de desarrollo y de la complejidad celular,
existen limitaciones biofisicas en el proceso, que variard con el contexto.
Esta complejidad puede ser la razon por la que vemos los mismos genes
expresados, pero los detalles son diferentes en cada taxon, donde el contexto de
desarrollo y los parametros biofisicos difieren. Nuevas tecnologias como singlecell
RNA-seq pueden ser capaces de resolver parte de esta complejidad, y revelar
procesos moleculares comunes particulares a cada paso de formacion de zonas de
abscision (Patterson, 2001; Denyer et al., 2019; Nelms and Walbot, 2019).
La utilidad y el poder de RNAseq unicelular, ha sido demostrado en Arabidopsis y
maiz (Denyer et al., 2019; Nelms and Walbot, 2019, Yu et al.,2020), pero el desafio
técnico de optimizar esta técnica en taxones no es un proceso trivial.

La seleccion por abscisién de frutos fue critica en la domesticacién de
muchos cultivos. En esta nueva era de la ingenieria de cultivos, comprender los
fundamentos moleculares de la abscisién, en todas sus variaciones es critico, tanto
para domesticar nuevos cultivos como para perfeccionarlos.

Actualmente ya se cuenta, por ejemplo, en la produccién de tomate, frutos
gue pueden recolectarse sin sépalos y con tallos adheridos, que, sin lugar a dudas,
son mejores para cosecha mecéanica de tomates y posterior procesamiento. Una
version mutante de un gen que controla este rasgo, jointless-2, fue descubierto en
1956, y se ha utilizado ampliamente en el proceso de desarrollo de germoplasma
en tomate (Rick, 1956; Soyk et al., 2017). Edicion del genoma CRISPR/Cas9
permite mejorar esta caracteristica y combinarla con otros alelos beneficiosos (Soyk
et al., 2017).

Uno puede imaginar un proceso similar y positivo en los futuros cultivos de
gramineas. Los mecanismos para definir la zona de abscision ya existen en algunas
gramineas (Hodge and Kellogg, 2016; Baltensperger and Kalton 1959; Wongsuwan,
1994), y en nuevos cultivares de arroz ya esta hasta definida la fuerza que se
necesita para eliminar el fruto de las inflorescencias (Thurber et al., 2010).
Comprender como funcionan estos mecanismos a nivel molecular permitira disefar
las plantas del futuro. Los resultados de Yu et al., 2020, representan un importante
paso adelante en este esfuerzo.
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