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Resumen

El proceso de germinacién es decisivo en el ciclo de vida de las plantas, ya que
permite la formaciéon de una nueva plantula y contribuye en su propagacion. La
germinacion comienza con la captura de agua a través de la capa de mucilago
presente en la testa y finaliza con la emergencia de la raiz y los cotiledones.
Factores ambientales como la estructura del suelo, la cantidad de luz y la
disponibilidad de nutrientes rompen la dormancia de la semilla a través de cambios
en los niveles de acido abscisico (ABA) y acido giberélico (GA). EI ABA es
responsable de la dormancia de la semilla, en tanto que el GA promueve la apertura
de la testa. Arabidopsis thaliana ha sido el modelo vegetal mas utilizado para
estudiar la germinacién en angiospermas, permitiendo identificar cascadas de
sefalizacién y factores de transcripcion que estan conservados en plantas
cultivadas como el maiz (Zea mays L.). En esta revision se analiza el conocimiento
actual sobre los mecanismos moleculares que regulan la germinacion.

Palabras clave: germinacion, embriogénesis, acido abscisico, acido giberélico.

Abreviaciones: ABA: acido abscisico, GA: acido giberélico, CK: citocininas.
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Abstract

The germination process is a decisive stage in the life cycle of plants, because it
gives rise to a new seedling and contributes to propagation. Germination begins with
capture of water from the mucilage present in the seed coat and finish with
emergence of the embryonic root and cotyledons. Environmental factors such as soll
structure, quantity of light and nutrient availability can break seed dormancy via
changes in the levels of abscisic acid (ABA) and gibberellic acid (GA). While ABA
imposes seed dormancy, GA promotes seed coat opening. Arabidopsis thaliana has
been the most widely used model to study germination in angiosperms, which
allowed identification of signaling cascades and transcription factors mediating this
process and that are conserved in crops, such as maize (Zea mays L.). This review
analyzes the molecular mechanism involved in germination.

Key words: germination, embryogenesis, abscisic acid, gibberellic acid.

Introduccion

Las angiospermas son el grupo mas extenso del reino Plantae, cuya caracteristica
distintiva es que son plantas que poseen semillas protegidas por paredes ovaricas.
La semilla es una estructura de propagacion, desarrollada tanto por las
gimnospermas como por las angiospermas que permite la supervivencia de la
especie al establecer una nueva generacion. La germinacion es uno de los eventos
mas importantes del ciclo de vida de las plantas que comienza con la imbibicion o
captacion de agua por parte del mucilago localizado en la cubierta de la semilla y
finaliza con la emergencia de la radicula (Fig. 1) (Bewley y Black, 1994).
Estructuralmente la semilla de las angiospermas esta formada por un embrién, una
estructura nutritiva o endospermo y una cubierta protectora o testa (Fig. 2). La
germinacion se encuentra determinada estrechamente por la dormancia, definida
como la incapacidad de una semilla viable para germinar aunque las condiciones
del medio sean adecuadas (Bewley, 1997). La imposicion de la dormancia depende
de factores internos como la estructura propia de la semilla y externos como la
cantidad de luz (Koornneef et al., 2002). Dentro del grupo de las angiospermas se
encuentran las plantas de interés agronémico destacando los cereales, chile,
jitomate, frijol, entre otras. Sin embargo, los detalles moleculares se han identificado
a través del estudio de la germinacién en Arabidopsis thaliana.
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Figura 1. Germinacion de las semillas de Arabidopsis. La liberacion de la dormancia ocurre si las condiciones del
medio promueven la germinacion o se mantiene si son inadecuadas. La germinacion comienza cuando una semilla
capta agua a través de su capa de mucilago (imbibicion). Posteriormente, se activa el proceso de ruptura de la testa,
se consume el endospermo y ocurre la salida de la radicula (Modificado de Bentsink y Koornneef, 2008).
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Figura 2. Estructura de la semilla de Arabidopsis. E1 embrion esta formado por los cotiledones, el hipocétilo y la
radicula. Dicha estructura se encuentra cubierta por una envoltura nutritiva, el endospermo y otra de proteccion, la
testa (Modificado de Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006).
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Figura 3. Representacion del desarrollo de la semilla de Arabidopsis. Se muestran las diferentes etapas del
desarrollo del embrion pre-globular, globular, transicion, corazon, lineal, doblado, maduro, post-maduro y latente;
y las caracteristicas adquiridas durante cada uno de estos estadios. OSF, 6vulo sin fertilizar; PG, pre-globular;
GLOB, globular; COT, cotiledon; SVM, semilla verde madura; PSVM, post etapa de semilla verde madura y PLT,
plantula (Modificado de Lee et al., 2010).

Etapas del desarrollo de la semilla

El desarrollo de la semilla comprende dos fases principales la embriogénesis y la
etapa de maduracién. Esta ultima a su vez se divide en dos eventos: uno consiste
en la reorganizacién del metabolismo y la biosintesis de algunas proteinas y
compuestos de reserva y otro, donde se adquiere resistencia a la desecacioén. La
embriogénesis es un proceso fisioldgico en el cual a partir de una sola célula (évulo
fertilizado) se forma un organismo multicelular funcional a través de una serie de
divisiones y de la determinacién de los destinos celulares, que en conjunto se
denomina morfogénesis (Fig. 3). Después de la fertilizacion, el cigoto experimenta
una primera divisién asimétrica que genera una célula apical pequefia y otra mas
grande, la basal (Mansfield y Briarty, 1991). Posteriormente, la célula basal se divide
y crece para formar el suspensor, mientras que la apical se convierte en el embrién.
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Este ultimo pasa a través de las etapas globular y de corazén. Conforme continda
su desarrollo, el embrién forma el meristemo radicular y apical y los cotiledones se
hacen visibles (Lee et al., 2010).

El patron de formacion apical-basal esta estrechamente regulado por el flujo de
auxinas (Bowman y Floyd, 2008). Alteraciones en el flujo de auxinas durante la
germinacion, ocasionan defectos sobre el desarrollo del embrién que podrian alterar
el proceso, ya que la radicula debera romper las envolturas del embrién, el
endospermo y la testa. Si no se forma la radicula, o se altera la estructura de las
envolturas, no se llevara a cabo la ruptura de estas ultimas, y por tanto no se
permitira la propulsién de la radicula, evitando asi la germinacion normal de la
semilla. Durante la maduracion de la semilla, el embrién debe crecer hasta rellenar
las cubiertas ovaricas y adquirir resistencia a la desecacion, en la primera fase de
esta etapa se acumulan proteinas y lipidos de reserva y algunas proteinas
involucradas en la desecacién de la semilla (Goldberg et al., 1994; Nambara et al.,
2000; Angelovici et al., 2010).

Las proteinas de almacenamiento sirven principalmente como fuente de carbono,
sin embargo, también se ha sugerido que participan en la destoxificacion de
especies reactivas de oxigeno (ERO), debido a que la abundancia de proteinas 12S
da como resultado plantas con fenotipo hipersensible a las ERO (Galland et al.,
2014). En la fase final de la maduracién, el embrién entra en un proceso de
dormancia donde se sintetizan proteinas que le permiten adquirir resistencia a la
desecacion y llevar a cabo el plegamiento correcto de otras proteinas necesarias
para el proceso de germinacion (Kamisugi y Cuming, 2005). Dentro de este grupo
de proteinas se encuentran las LATE EMBRYOGENESIS ABUNDANT (LEA), para
las cuales se han sugerido funciones de: protecciéon de las membranas celulares
(Chakrobortee et al., 2012), estabilizacién de cristales de azucar dentro de las
semillas (Wolkers et al., 2001), asi como las proteinas de choque térmico (HSP) que
son conocidas por su funciéon como chaperonas moleculares (Méndez-Ferreira et
al., 2013).

La maduracion de la semilla determina caracteristicas importantes como su calidad
y viabilidad, este proceso se regula por el acido abscisico (ABA) y una red de
factores de transcripcion (Chiu et al., 2012) que tienen vias de retroalimentacion
positiva hacia el ABA y negativa para el acido giberélico (GA). El funcionamiento
de esta red de factores de transcripcion y de los fitorreguladores en el desarrollo de
la semilla sera explicado en los siguientes apartados. Cabe mencionar que una vez
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completada la maduracion de la semilla, es decir, cuando el embrién y el
endospermo han concluido la morfogénesis, se activa la fase de dormancia. La
liberacion de la dormancia puede ocurrir de manera natural si las condiciones del
medio promueven la germinacién. Sin embargo, si las condiciones no son
adecuadas la dormancia se mantiene. Muchas semillas, principalmente las de
interés agricola son almacenadas, lo que provoca una dormancia secundaria que
puede ser liberada por la estratificacion que consiste en hidratar la semilla y
someterla a condiciones de frio (por lo general a 4°C) para promover la germinacion
(Baskin y Baskin, 2004).
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Figura 4. Modelo sobre la regulacion de la latencia y germinacién por ABA y GA en respuesta al ambiente. De
acuerdo a este modelo, los factores ambientales afectan el balance y la sensibilidad del ABA y del GA. La sintesis
del ABA predomina en el estado latente, mientras que la sintesis y sefializacion del GA dominan la transicion a la
germinacion. La compleja interaccion entre sintesis, degradacion y sensibilidad en respuesta a las condiciones
ambientales resulta en latencia o germinacién (Modificado de Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006).
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Regulacion hormonal de la germinacion

El proceso de germinacion esta regulado principalmente por la interaccion de las
fitohormonas GA y ABA, mientras que el primero promueve la germinacion, el ABA
impone la dormancia en respuesta a factores ambientales (Fig. 4). Las mutantes
insensibles a ABA como abscisic acid insensitive 1 (abi1), presentan dormancia
reducida (Koornneef et al., 1984), mientras que las deficientes en GA, como
galactokinase 1-3 (gal1-3) no germinan (Koornneef y Vanderveen, 1980). Los
factores ambientales involucrados en la germinacion son la humedad, el frio, la
disponibilidad de nitrato y la cantidad de luz (Ali-Rachedi et al., 2004; Bethke et al.,
2007). Entre estos factores, la cantidad de luz ha sido el mas estudiado y se ha
demostrado la participacion de algunos fotorreceptores de naturaleza proteica
conocidos como fitocromos en la induccién de la biosintesis de GA (Yamaguchi et
al., 1998) (Fig. 6). Los fitocromos son sensibles a la luz roja y roja lejana y ejercen
sus efectos sobre la germinacién mediante la induccién de enzimas 33-hidroxilasas
involucradas en la biosintesis de GA (Yamaguchi et al., 1998).

La germinaciéon ocurre mediante pasos secuenciales, el primero involucra la
imbibicion de la semilla en agua y si las condiciones ambientales son adecuadas, el
ABA endogeno sufre una hidroxilacion que permite su propio catabolismo,
promoviendo asi la germinacién (Arc et al., 2013). Sin embargo, en condiciones
adversas, la testa inicia la biosintesis de novo del ABA, lo que a su vez, induce
factores de transcripcion que inhiben la via del GA al promover la sintesis de los
represores de ésta para evitar la germinacion (Arc et al., 2013).

El ABA es una hormona sesquiterpénica que promueve la maduracion de la semilla,
utilizacion de nutrientes de reserva, tolerancia a la desecacion e induccion de
dormancia (Holdsworth et al., 2008). Los factores de transcripcién inducidos por
ABA son: ABSCISIC ACID INSENSITIVE 3 (ABI3), ABSCISIC ACID INSENSITIVE
4 (ABl4) y ABSCISIC ACID INSENSITIVE 5 (ABI5) cuyas funciones se describen a
continuacion. ABI3 regula la transicién entre la maduracién del embrién y el
establecimiento de la plantula. ABI4 codifica para un factor de transcripcion
APETALA 2/ETHYLENE RESPONSIVE FACTOR (AP2/ERF) que actia como un
regulador positivo de la via de ABA (Soderman et al., 2000) coordinando el
crecimiento del embridn y de las cubiertas de la semilla movilizando lipidos desde
el embrion. Ademas, se ha demostrado que juega un importante papel en el cruce
de sefiales entre ABA y GA a través de la regulacion de genes clave para la
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biosintesis de ambas hormonas (Shu et al., 2013). ABI5 se encuentra abajo de ABI3
en la cascada de sefalizacion y reprime la germinacion parcialmente activando un
grupo de genes LATE EMBRYOGENESIS ABUNDANT (LEA). La sefializacion del
GA comienza cuando sus niveles se incrementan y son percibidos por el receptor
GIBBERELLIN INSENSITIVE DWARF 1 (GID1), el cual forma parte de un complejo
de ubiquitinacion E3 ligasa, cuyo blanco de degradacién son los reguladores
transcripcionales DELLA (Griffiths et al., 2006), que reprimen la transcripcion de los
PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR (PIF), que son factores que se unen a
los promotores de los genes de respuesta al GA. Recientemente se ha demostrado
que algunas proteinas tipo dedos de zinc como la INDETERMINATE DOMAIN 1
(IDD1)/ENHYDROUS (ENY) median el efecto del GA balanceando la maduracién
promovida por ABA (Feurtado et al., 2011). Se ha sugerido que las proteinas DELLA
(reguladores negativos de la via de sefializacién de GA) interactuan con sitios de
union al acido desoxirribonucleico (ADN) en los promotores de los genes.

_GA_ [AERN
i

L

MFT —— —— ABI5

Germinacion

Figura 5. Modelo de la germinacion mediada por MFT. Interaccion de las vias del ABA y del GA en la regulacion
de la germinacién. Cuando las condiciones ambientales son adecuadas, la via del GA promueve la degradacion de
las proteinas DELLA que inducen al MFT, elemento central en el cruce de sefiales entre ABA y GA. MFT es
regulado por la via del ABA mediante las proteinas ABI3 y ABIS, la primera actiia como un represor y la otra como
promotor del MFT. De esta manera MFT regula por retroalimentacioén negativa la via de sehalizacion de ABA. (*)
Indica rutas atin no confirmadas (Modificado de Xi et al., 2010).
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Los genes de respuesta a GA codifican para algunas enzimas como las glucanasas,
endohidrolasas y proteinas tipo expansinas que hidrolizan el endospermo y liberan
la inhibicién de ABA contribuyendo asi al crecimiento del embrién, de tal manera
que la radicula pueda emerger de la testa (McCarty, 1995). Como se menciond
anteriormente, la germinacion esta determinada por un balance entre el ABA y el
GA, por consiguiente es de esperarse un cruce de sefales que regule el nivel de
ambas hormonas. A continuacion se mencionan algunos mecanismos moleculares
conocidos hasta ahora que evidencian este cruce de sefiales entre ambas vias.
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Crecimiento
del embrién

T

Figura 6. Procesos que controlan la dormancia y la germinacion de la semilla en Arabidopsis thaliana. Los
principales factores externos que favorecen la germinacion son la luz, el frio y los nutrientes promoviendo el
crecimiento del embrion. La biosintesis del GA es inducida por la luz y esta hormona inhibe los efectos del ABA
que imponen la dormancia. Ademas, se muestran los cruces de sefiales entre el etileno y las auxinas que inhiben y
promueven, respectivamente la via del ABA. Los BR directamente actiian sobre el crecimiento del embrion. Las
flechas verdes indican la promocién de la germinacioén y las rojas la inhibicién (Modificado de Bentsink y
Koornneef, 2008).

La sefializaciéon del GA esta regulada por un grupo de represores conocidos como
proteinas DELLA que incluyen al REPRESOR OF GA-LIKE 2 (RGL2) que
probablemente es el principal factor tipo DELLA involucrado en germinacién (Tyler
et al., 2004). RGL2 se expresa durante la germinaciéon temprana en especial antes
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de la emergencia de la radicula y también estimula la biosintesis de ABA y la
actividad de ABI5. Por otra parte, el ABA mejora la expresion de RGL2, sugiriendo
que este ultimo juega un papel importante mediando la interaccion del GA y el ABA.
RGL2 promueve directamente la transcripcién del gen MOTHER OF FT AND TFL1
(MFT) que codifica para una proteina de unién a la fosfatidiletanolamina que
participa en la via de sefalizacion del ABA y el GA (Fig. 5). La expresion de MFT
esta regulada por ABI3 y ABI5, responde a sefiales tanto del GA como del ABA y
controla la germinacion a través de una retroalimentacion negativa sobre la via del
ABA (Fig. 6) (Xi et al., 2010). Ademas se ha sugerido que RGL2 podria también
actuar como un regulador negativo de genes que codifican para enzimas hidroliticas
promovidas por GA (Lee et al., 2002). Aunque la germinacién esta regulada
principalmente por el ABA y el GA, también participan otros fitorreguladores que
mediante un cruce de sefiales contribuyen en algun proceso vinculado a la
germinacion (Bentsink y Koornneef, 2008).

El papel principal de las auxinas se presenta en la embriogénesis, sin embargo,
recientemente se ha demostrado que el factor de respuesta a auxinas ARF10 esta
involucrado en la germinacion a través del ABA, ya que las plantas transgénicas
que expresan un micro ARN resistente a ARF10 (miR-160) son hipersensibles a la
aplicacién exégena de ABA (Liu et al., 2007) (Fig. 6). Los receptores de citocininas
ARABIDOPSIS HISTIDINE KINASE 2 (AHK2) y ARABIDOPSIS HISTIDINE KINASE
3 (AHKS3) regulan el peso y tamafio de las semillas a través de una regulacion
epigenética via cambios en la cromatina que influyen en la transcripciéon y el
desarrollo de los tegumentos y endospermo (Sun et al., 2010). Respecto a la funcion
del etileno durante la germinacién, se ha observado que las mutantes ethylene
receptor 1 (etr1) y ethylene insensitive 2 (ein2) con alteraciones en la via del etileno
son hipersensibles al ABA. El fenotipo de la doble mutante ein2abi3 indica que el
etileno regula negativamente la dormancia al inhibir la accion del ABA (Beudoin et
al., 2000). Los brasinoesteroides (BR) son fitoreguladores de origen esteroideo que
participan en la regulaciéon del desarrollo de estomas, longitud de las células,
expansion de hojas, diferenciacion de tejido vascular, etc. (Arc et al., 2013).
Recientemente, se les ha atribuido una funcién sobre la regulacién del desarrollo de
la semilla, debido a que mutantes deficientes en esta hormona tanto en Arabidopsis
thaliana, como en Pisum sativum, Solanum lycopersicum y Oryza sativa, aparte de
su baja fertilidad también presentan una disminucion en la longitud de la semilla
(Fujioka y Yokota, 2003; Morinaka et al., 2006; Nomura et al., 2007; Ye et al., 2010).
El mecanismo sugerido para esta hormona indica que BRASSINAZOLE-
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RESISTANT 1(BZR1) el regulador positivo de la via de los BR activa directamente
a genes que controlan el tamario de la semilla (Jiang et al., 2013).

Genes inducidos durante el desarrollo de la semilla

Se han encontrado varios genes inducidos diferencialmente durante las distintas
fases del desarrollo de la semilla que incluyen a ABSICISIC ACID INSENSITIVE 3
(ABI3), FUSCA 3 (FUS3), LEAFY COTYLEDON 1 (LEC1) y LEAFY COTYLEDON
2 (LEC2). Estos genes codifican para factores de transcripcién con dominio de unién
B3, dicho dominio adquiere una conformacion terciaria en forma de barril que es
capaz de unirse al surco mayor del ADN. En general, la mutacién en estos genes
disminuye la dormancia y reduce la expresion de las proteinas de almacenamiento
(Gutiérrez et al., 2007). Otros genes involucrados en el desarrollo de la semilla son:
SHORT HYPOCOTYL UNDER BLUE1 (SHB1), HAIKU1 (IKU1), MINISEED 3
(MINI3) y HAIKU 2 (IKU2) que promueven el desarrollo del endospermo y asi
aumentan el tamafio de la semilla (Wang et al., 2010). En forma opuesta APETALA
2 (AP2), inhibe el crecimiento de los tegumentos y el embrion reduciendo el tamafio
de la semilla (Ohto et al., 2009); se ha sugerido que AUXIN RESPONSE FACTOR
2 (ARF2) también regula el tamafio y peso de la semilla, ya que la deficiencia de
este factor de transcripcidn ocasiona divisiones extras en los tegumentos del 6vulo,
lo cual provoca la formacion de una testa alargada y también regula el crecimiento
de los tegumentos al moderar el numero de divisiones (Shruff et al., 2006). FUS3
promueve la dormancia y evita la germinacién precoz al estimular la biosintesis del
ABA e inhibir la del GA, ademas, se ha sugerido que el ABA estabiliza a la proteina
FUS3 mientras que el GA la desestabiliza (Nambara et al., 2000; Curaba et al.,
2004). Los genes FUS3 y ABI3 son inducidos por auxinas y la sintesis de auxinas
es regulada a su vez por LEC2 y FUS3 (Gazzarrini et al., 2004; Lu et al., 2010).

Influencia de la testa sobre la germinacion

La testa es una estructura de proteccion y nutricion para el embrion. Las mutantes
con defectos en la testa se pueden dividir en los grupos de pigmentaciéon y de
estructura. La testa de Arabidopsis contiene tres tipos de pigmentos: antocianinas,
flavonoles y proantocianinas, que dan los colores rojo, morado y café,
respectivamente. Las mutantes de pigmentacion transparent testa 1 (tt1),
transparent testa 2 (tt2) y transparent testa glabra (ttg) presentan semillas amarillas
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debido a alteraciones en la sintesis de proantocianinas y dormancia reducida
(Masucci y Schiefelbein, 1996). La mutacién en TTG también ocasiona una
disminucion en la cantidad de proteinas e incrementa el contenido de &cidos grasos
en la semilla, lo que resulta en una disminucion del tamafo y peso (Chen et al.,
2012). Otros factores de transcripcion que regulan la sintesis de acidos grasos son:
LEC1, LEC2, FUS3 y ABI3.

Algunos autores postulan que la acumulacidon de pigmentos en la testa es un
obstaculo para la germinacion (Albert et al., 1997). Las mutantes estructurales
aberrant testa shape (ats) y ap2 presentan semillas con forma de corazén (Ledn-
Kloosterziel et al., 1994) y glabra 2 (gl2) pierde la capa de mucilago afectando de
esta manera la germinacion (Rerie et al., 1994; Masucci y Schiefelbein, 1996). La
testa puede imponer dormancia por dos mecanismos: uno mediando el proceso de
imbibicion al controlar la captacién de agua mediante el mucilago y el otro a través
de la biosintesis del ABA, ya que recientemente se ha demostrado que induce la
sintesis de novo del ABA cuando las condiciones para la germinacién no son
adecuadas (Lee et al., 2010).

Germinacion del maiz

En el maiz, VIVIPAROUS 1 (VP1), es un gen analogo a ABI3, cuya mutacién al igual
que lo reportado en las mutantes insensibles a ABA en Arabidopsis reduce la
dormancia e inhibe la sintesis de antocianinas (McCarty et al., 1989). VP1 codifica
para un factor de transcripcion con dominio de unién B3 que regula la maduracion
de la semilla al inducir la expresién de factores de transcripcion de respuesta al
ABA. Se ha demostrado que el gen VP71 puede complementar la mutante abi3 en
Arabidopsis (Giraudat et al., 1992; Suzuki et al., 2001).

Los genes inducidos por ABA, contienen elementos de respuesta a ABA (ABRE)
donde se unen a promotores con cajas ACGT. Algunos de estos genes son ABI5 y
bzip TRANSCRIPTION FACTOR 1 (TRAB1). Sin embargo, otros promotores
activados, ademas de la secuencia ABRE, requieren un elemento adicional en cis
denominado elemento acoplador (CE) que juntos forman el ABREC; en maiz el mas
conocido es rab28 que es activado por el factor VP1 (Busk y Pages, 1998). VP1
regula la transcripcion a través de la activacién de la expresién de genes que
codifican para la sintesis de la f-amilasa y al igual que los factores de transcripcion
de respuesta al ABA, como ABI3 y ABI5, VP1 se induce en respuesta a estrés
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osmotico (Cao et al., 2007). Por otra parte, el factor TRAB1 se presenta como un
posible analogo de ABI5 en Arabidopsis y se ha demostrado que actia de manera
sinérgica al ABA (Jakoby et al., 2002) y que el ABA favorece la activacion de TRAB1
mediante fosforilacion (Kagaya et al., 2002).

Conclusiones

La germinacién es un proceso altamente regulado que implica la participaciéon de
diversas clases de hormonas vegetales, que actian de manera sinergistica o
antagonica, integrando las sefiales provenientes del ambiente. Hasta ahora, la
informacion disponible indica que el acido abscisico y el acido giberélico son los
fitorreguladores esenciales para el control de la germinacién, aunque las auxinas,
citocininas, brasinoesteroides y el etileno influyen tanto en el desarrollo de la semilla
como en la dormancia. Factores estructurales propios de la semilla como la testa,
compuestos de reserva acumulados en el endospermo y la estructura del embridn
son importantes durante la germinacion. Estos factores estan conservados en
Arabidopsis y maiz, lo que permite sugerir que los estudios en especies modelo
podrian tener aplicaciones inmediatas en los cultivos. En estos momentos, la
biologia vegetal experimenta una revolucién genémica, causada por el impacto de
las modernas técnicas de secuenciacion masiva de sus genes, transcritos y
proteinas. El entender la manera como se orquestan las vias de sefalizacion
hormonal para controlar la germinacioén en las diferentes especies vegetales, tanto
en angiospermas como en gimnospermas es uno de los retos actuales en este
campo.
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