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En este artículo se revisa el estado actual de conocimiento sobre la capacidad de algunas especies de presentar individuos con diferente coloración
de los pétalos, tanto dentro como entre poblaciones. Tras un repaso histórico de los estudios más influyentes sobre polimorfismo en el color floral,
se analizan los diferentes tipos de pigmentos involucrados y otros factores que pueden afectar al color final de las flores. Aunque existe una gran
diversidad de tipos de polimorfismo floral, los relacionados con la pérdida de pigmentos antociánicos son los más frecuentes en especies silvestres.
Se analiza cómo se generan las antocianinas a nivel celular y los mecanismos genéticos que controlan su producción. Además, se revisan los
factores selectivos que podrían ayudar a mantener el polimorfismo del color floral: los polinizadores podrían actuar de forma directa, mientras que
de forma indirecta o pleiotrópica lo harían otros agentes tanto bióticos (herbívoros) como abióticos (temperatura, sequía, radiación solar, etc.). Por
último, se hacen propuestas para estudios futuros.  
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In this review, current knowledge about the ability of some species to produce individuals with different petal color, both within and among populations,
is evaluated. We first make a historical survey of the most influential studies on flower color polymorphism. Pigments and other factors affecting final
flower color are also analysed. Although a great diversity of floral polymorphisms may exist, those caused by the loss of anthocyanins are most
frequent in wild species. We study how the anthocyanins are originated in cells, and the genetic factors that control their production. Furthermore,
we review the selective factors that may help to maintain flower color polymorphisms: pollinators may act directly, whereas other agents, both biotic
(herbivores) and abiotic (temperature, drought, solar radiation, etc.), may act indirectly or pleiotropically. Lastly, suggestions for future studies are
made.
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Polimorfismo de color floral y su historia

No hay duda que el color de las flores ha sido un tema de es-
tudio que ha apasionado a los científicos desde antaño (ej. Aristó-
teles aprox. 350 a.C.; Sprengel 1793; Mendel 1866; Grant 1949).
Este interés ha perdurado en el tiempo, y en la actualidad continúa
generando una enorme cantidad de bibliografía, ya que es un sis-
tema modelo que ha permitido profundizar en procesos ecológicos
y evolutivos claves para el desarrollo de la ciencia (Ortiz-Barrientos
2013; Schiestl y Johnson 2013; Sobel y Streisfeld 2013; Yuan et
al. 2013). Por ejemplo, el color floral constituye un modelo simple
para el estudio de la adaptación de las plantas a nuevos poliniza-
dores (Hoballah et al. 2007) y el conocimiento de las bases gené-
ticas que determinan el color floral ha permitido integrar la genética
molecular con la ecología evolutiva (Clegg y Durbin 2000). Un
campo especialmente interesante es el de la variación del color flo-
ral, el cual puede abordarse a nivel inter- o intraespecífico. En lo
referente a variaciones de color entre especies hermanas, existen
diversos estudios que han investigado, con la ayuda de técnicas
moleculares, si las transiciones de color floral están correlaciona-

das filogenéticamente con cambios en los polinizadores, lo que po-
dría interpretarse como un proceso de adaptación a esos poliniza-
dores. Así por ejemplo, un cambio de color floral muy documentado
es el de flores azules o blancas (preferentemente polinizadas por
insectos) a rojas (polinizadas por aves) (Whittall et al. 2006; Des
Marais y Rausher 2010; Ojeda et al. 2013). En la presente revisión
nos centraremos únicamente en polimorfismo intraespecífico, es
decir, cuando dentro de una misma especie aparecen varios mor-
fotipos de color floral. Utilizaremos el término “polimorfismo de color
floral”, como variaciones discretas o cualitativas de color floral entre
individuos de una misma especie tanto a nivel de población como
entre poblaciones (adaptado de Wright 1978). La delimitación ta-
xonómica es importante pues en muchos casos la identificación de
morfotipos con diferentes colores florales ha llevado a su recono-
cimiento como especies distintas o bien subespecies o variedades,
sobre todo cuando presentan un patrón geográfico concreto (p. ej.
Streptanthus glandulosus o Primula vulgaris; Mayer et al. 1994;
Shipunov et al. 2011). Nos centraremos en el polimorfismo de color
floral en especies silvestres, obviando aquellos estudios realizados
en especies manipuladas para la industria de la floricultura. En la
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Tabla 1 se resumen algunas características de las especies que
citamos en esta revisión; sin embargo, no pretendemos que ésta
sea una lista con todos los casos documentados hasta ahora. Por
otra parte, un término que puede confundirse con el polimorfismo
de color y que tampoco consideraremos es el de cambio de color
floral, que se produce cuando las flores de un mismo individuo cam-
bian de color durante su desarrollo (p. ej. Erysimum scoparium o
varias especies de los géneros Lotus y Lupinus, Weiss 1995; Oller-
ton et al. 2007; Ojeda et al. 2013). 

Thomas A. Knight (1799) fue probablemente el primer natura-
lista a quien habría que atribuirle un estudio sobre la variación del
color de las flores a nivel intraespecífico. Knight analizó plantas de
guisante (Pisum sativum) con flores con pétalos púrpuras o blan-
cos. Sin embargo, su trabajo no fue meramente descriptivo, ya que
realizó cruces entre las plantas con flores de distinto color y analizó
la segregación de la descendencia. Casi setenta años más tarde,
Gregor Mendel (1866), utilizó éste y otros caracteres polimórficos
en la misma especie para estudiar la herencia de los caracteres,
dando lugar a las famosas leyes de Mendel. Una observación de
Mendel probablemente menos conocida fue que la ausencia de pig-
mentos en los pétalos blancos estaba asociada con la falta de pig-
mentación en la testa de la semilla y en la axila de hoja (Ellis et al.
2011; Reid y Ross 2011). Esto sugiere efectos pleiotrópicos de un
gen simple en varios caracteres fenotípicos, que como se verá
posteriormente podría explicar por qué algunos tipos de polimor-
fismo de color floral son poco frecuentes. En 1916, Muriel Whel-
dale publicó un libro donde se documentan numerosos casos de
polimorfismo basados en compuestos antociánicos y analiza con
gran detalle los patrones de variación y su herencia. Posterior-
mente, uno de los casos de polimorfismo más estudiado ha sido
el de Linanthus parryae, una especie anual que crece en el des-
ierto de Mojave (EEUU). Esta especie posee un interesante patrón
de distribución de los morfotipos de color floral, ya que existen po-
blaciones monomórficas blancas y poblaciones dimórficas, con in-
dividuos blancos y azules (Epling y Dobzhansky 1942). Sewall
Wright (1943), propuso que este patrón espacial podría atribuirse
a procesos de deriva génica. Sin embargo, este sistema de estudio
ha suscitado un importante debate al proponerse que la selección
natural podría haber mantenido tal polimorfismo (Epling et al. 1960;
Wright 1978; Schemske y Bierzychudek 2001, 2007). Finalmente,
en la última década, varios estudios en especies polimórficas han
ayudado a comprender las bases genéticas y moleculares impli-
cadas en el proceso de especiación (revisados en Hopkins 2013 y
Sobel y Streisfeld 2013). Los trabajos más influyentes han sido los
llevados a cabo en Mimulus aurantiacus (Streisfeld y Kohn 2005;
Streisfeld y Rausher 2009) y Phlox drummondii (Hopkins y Raus-
her 2011, 2012). 

El color en las flores

Los pigmentos son compuestos químicos que cuando la luz in-
cide sobre ellos, absorben unas determinadas longitudes de onda
y reflejan el resto (que es lo que percibimos como color). Los hu-
manos detectamos colores con longitudes de onda comprendidas
entre 380 y 730 nm; sin embargo, los polinizadores, principalmente
insectos y aves, además perciben longitudes de onda más corta
(ultravioleta) (Kevan et al. 1996; Kelber et al. 2003). Los pigmentos
en las plantas se clasifican en cuatro grandes grupos: clorofilas,
carotenoides, flavonoides y betalaínas (Tabla 2). Las clorofilas,  que
proporcionando un color verde, forman parte constitutiva de los te-
jidos vegetativos y sépalos. Se acumulan raramente en los pétalos
o tépalos, aunque existen excepciones como por ejemplo en la fa-
milia Orchidaceae (Lee 2007; Vignolini et al. 2012). Los carotenoi-
des son isoprenoides y generan los colores amarillo, naranja y rojo
en algunas flores; son frecuentes en especies del género Narcissus
o en la familia Asteraceae (Grotewold 2006; Lee 2007; Fig. 1A).
Los flavonoides son los pigmentos que más diversidad de color pro-
porcionan a las flores (Lee 2007; Miller et al. 2011; Tabla 2). Entre
ellos, las antocianinas son los flavonoides más importantes y pro-
porcionan una coloración naranja, roja, azul, rosa, purpura, y en al-

gunos casos casi negra (Fig. 1B,C). Las auronas, chalconas, fla-
vonas y flavonoles son flavonoides y generan un color blanquecino,
amarillo pálido o amarillo; además absorben la radiación ultravioleta
(Tanaka et al. 2008). Flavonas y flavonoles también pueden actuar
como copigmentos (Davies 2009), es decir, sustancias de colora-
ción débil que se unen de forma estable a las antocianinas para re-
forzar su color, haciéndolo más intenso o brillante. Las betalaínas
producen una coloración similar a la de los flavonoides y se produ-
cen únicamente en algunas familias del orden Caryophyllales (Shi-
mada et al. 2007; Brockington et al. 2011; Fig. 1D). Mientras que
antocianinas y carotenoides pueden producirse en la misma espe-
cie, la acumulación de betalaínas y antocianinas es mutuamente
excluyente (Brockington et al. 2011). El color blanco en los pétalos
responde generalmente a la falta de pigmentos; al no haber pig-
mentos que absorban una parte del espectro de luz, ésta es refle-
jada completamente.

En los pétalos rara vez se acumula un sólo tipo de pigmento
(Glover 2007; Lee 2007). Incluso en las flores que poseen un color
uniforme suelen encontrarse varios tipos de compuestos, por ejem-
plo distintos tipos de antocianinas (ej. Schmitzer et al. 2009; Zhu et
al. 2012; Chen et al. 2013). Un cambio del tipo de pigmento o en la
proporción de mezcla de varios pigmentos afectaría al color resul-
tante (es decir el matiz o longitud de onda predominante), mientras
que cambios en la concentración de los compuestos afectaría a la
intensidad del color (es decir, saturación o pureza del color). En el
caso de las antocianinas, otros factores, como el tipo de copigmento
unido a la antocianina o el pH vacuolar, podrían afectar en gran me-
dida al color del pétalo (Andersen y Jordheim 2006; Glover 2007).
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Figura 1. Ejemplos de pigmentos que causan la coloración de las flores de
las angiospermas. A, las flores liguladas de Taraxacum officinale (Astera-
ceae) son amarillas debido a la acumulación de carotenoides; B, El color
rojo intenso de los pétalos de Papaver rhoeas (Papaveraceae) se debe a
la acumulación de antocianinas, principalmente pelargonidinas y cianidinas;
C, Los pétalos de Echium vulgare (Boraginaceae) acumulan antocianinas
del grupo de las delfinidinas generando un color azul-purpura; D, Schlum-
bergera truncata (Cactaceae) acumula betalaínas en los tépalos y estigma
causando una coloración desde fucsia a rojo según la variedad de cultivo.
Figure 1. Examples of pigments producing colouration in angiosperm flo-
wers. A, Ray flowers of Taraxacum officinale (Asteraceae) are yellow due
to carotenoids accumulation; B, The intense red colour of the petals of Pa-
paver rhoeas (Papaveraceaea) is due to the accumulation of anthocyanins,
mainly pelargonidins and cyanidins; C, The petals of Echium vulgare (Bora-
ginaceae) accumulate anthocyanins, particularly delphinidin derivatives,
which produce a blue-purple colour; D, Schlumbergera truncata (Cactaceae)
accumulates betalains in the tepals and stigma resulting in a fuchsia to red
colour depending on the cultivar.
.
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Tabla 1. Listado de especies con polimorfismo de color floral, generalmente en los pétalos, citadas en la presente revisión. Sólo se consideran polimor-
fismos de especies silvestres.
Table 1. List of flower-colour polymorphic species cited in this review. Only natural polymorphisms are considered.

Familia Especie Color Referencia

Amaryllidaceae Lycoris longituba Púrpura-rojo-naranja-amarillo He et al. 2011

Asteraceae Gorteria diffusa Amarillo-naranja (M) Ellis y Johnson 2009

Asteraceae Ursinia calenduliflora Naranja-rojo-negro (M) De Jager y Ellis 2014

Boraginaceae Echium plantagineum Azul-blanco Burdon et al. 1983

Boraginaceae Nemophila menziesii Azul-blanco McCall y Barr 2012

Brassicaceae Hesperis matronalis Púrpura-blanco Majetic et al. 2007

Brassicaceae Lobularia maritima Violeta-blanco Gómez 2000

Brassicaceae Parrya nudicaulis Púrpura-blanco Dick et al. 2011

Brassicaceae Raphanus raphanistrum Amarillo-blanco Stanton et al. 1989

Brassicaceae Raphanus sativus Marrón-rosa-amarillo-blanco Stanton 1987

Brassicaceae Streptanthus glandulosus Púrpura-violeta-blanco Mayer et al. 1994

Campanulaceae Wahlenbergia albomarginata Azul-blanco Campbell et al. 2012

Caryophyllaceae Silene littorea subsp. littorea Rosa-blanco Presente estudio

Cistaceae Cistus ladanider Púrpura intenso-blanco (M) Guzmán et al. 2011

Convolvulaceae Ipomoea purpurea Rojo-blanco Coberly y Rausher 2003

Fabaceae Pisum sativum Violeta-blanco Knight 1799

Iridaceae Iris lutescens Púrpura-amarillo Wang et al. 2013

Myrsinaceae Lysimachia arvensis Azul-naranja Arista et al. 2013

Onagraceae Clarkia xantiana subsp. xantiana Rosa-rojo (M) Eckhart et al. 2006

Papaveraceae Papaver radicatum Amarillo-blanco Mølgaard 1989

Phrymaceae Mimulus aurantiacus Rojo-amarillo Streisfeld y Kohn 2005

Phrymaceae Mimulus lewisii Rosa-blanco Wu et al. 2013

Plantaginaceae Antirrhinum majus Violeta-amarillo Whibley et al. 2006

Plantaginaceae Digitalis purpurea Púrpura-blanco Levin y Brack 1995

Polemoniaceae Linanthus parryae Azul-blanco Epling y Dobzhansky 1942

Polemoniaceae Phlox drummondii Azul-rojo Hopkins y Rausher 2011

Polemoniaceae Phlox pilosa Rosa-blanco Levin y Brack 1995

Portulacaceae Claytonia virginica Rosa-blanco Frey 2004

Primulaceae Primula vulgaris Amarillo- rosa-púrpura-blanco Shipunov et al. 2011

Proteaceae Protea aurea Rosa-blanco Carlson y Holsinger 2013

Ranunculaceae Delphinium nelsonii Azul-blanco Waser y Price 1981

(M) indica que el polimorfismo se produce por la presencia o ausencia de máculas en los pétalos. 

Todas las partes de la flor pueden acumular pigmentos, desde
el cáliz hasta el pistilo (Miller et al. 2011). Hay casos especial-
mente llamativos como el del néctar o el polen coloreados (Pacini
y Hesse 2005; Hansen et al. 2007). No obstante, es en los pétalos
donde la pigmentación cobra mayor importancia debido a su fun-
ción de atracción de los polinizadores, con la excepción de las es-
pecies que presentan tépalos (ej. Fig. 1D) u otras en que los
sépalos están también pigmentados (ej. Fig. 2B). Así, cuando en
los estudios se usa el término polimorfismo de color floral, se re-
fieren generalmente a polimorfismo en el color de los pétalos. En
los pétalos, las antocianinas y betalaínas se acumulan general-
mente en células de la epidermis mientras que los carotenoides
se acumulan en células inferiores a la epidermis (Lee 2007; Hug-
hes 2011). A nivel celular, los primeros se acumulan en las vacuo-
las ya que son hidrosolubles, mientas que los segundos se
acumulan en plástidos al ser liposolubles (Tanaka et al. 2008). La
forma de las células de la epidermis de los pétalos puede afectar
al color resultante ya que modifica sensiblemente la cantidad de
luz que llega a los pigmentos acumulados en su interior o en
capas inferiores (Whitney et al. 2011). Un caso bien estudiado es
el de las células con forma de cono en Antirrhinum majus, las cua-

les actúan a modo de lupa, concentrando la luz que llega a las
vacuolas y que es absorbida por los pigmentos (Gorton y Vogel-
mann 1996; Glover y Martin 1998).

Tipos de polimorfismo de color floral
Algunos autores sugieren que no todos los polimorfismos de

color son igual de frecuentes. Warren y Mackenzie (2001), en una
revisión del color floral realizada a partir de la Flora de las Islas Bri-
tánicas, encontraron que los polimorfismos malva-blanco y rosa-
blanco (causados por ausencia de antocianinas) eran más
frecuentes que los polimorfismos verde-blanco (ausencia de cloro-
filas) y amarillo-blanco (ausencia de carotenoides o algunos flavo-
noides). Como ejemplo de los primeros estaría el caso de Claytonia
virginica, con tonalidades que van entre el blanco, rosa claro, malva
y carmesí (Frey 2004) y de Parrya nudicaulis, con flores sin anto-
cianinas de color blanco frente al morfotipo con antocianinas de
color púrpura (Dick et al. 2011; Fig. 2A). Como ejemplo de polimor-
fismos poco frecuentes, estaría Papaver radicatum, cuyo morfotipo
más frecuente es el amarillo, aunque el blanco se hace más fre-
cuente en altitudes bajas (Mølgaard 1989).
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Tabla 2. Principales clases de pigmentos florales y los colores que les proporcionan a las flores según son percibidos por los humanos.
Table 2. Main flower pigments and their colour in the flowers as perceived by humans. 

Grandes grupos Subgrupos Ejemplos Color

Clorofilas 
Clorofila a

Clorofila b

-
-

Carotenoides 
Carotenos 

Xantofilas

β-caroteno, licopeno

Zeaxantina, luteina

Betalaínas 

Betacianinas Betanina, amarantina

Betaxantinas Vulgaxantina, miraxantina

Flavonoides

Auronas 

Chalconas

Aureusidina

Buteína

Flavonas

Flavonoles

Apigenina, luteolina

Quercetina, rutina

Antocianinas (antocianidinas)

Cianidina, delfinidina, 

malvidina, pelargonidina, 

peonidina, petunidina 

Las pérdidas de antocianinas en las flores ocurren con mayor
frecuencia que las ganancias (Rausher 2008; Sobel y Streisfeld
2013). Así, uno de los tipos más comunes de polimorfismo en el
color de las flores es el que conlleva la presencia de una baja fre-
cuencia de plantas con flores blancas en poblaciones de plantas
con flores pigmentadas (Levin y Brack 1995). Este tipo de polimor-
fismo ha sido descrito en diferentes especies, como Digitalis pur-
purea, Echium plantagineum, Phlox drummondii o Phlox pilosa
(revisión en Levin y Brack 1995). Otros estudios más recientes in-
cluyen el polimorfismo azul claro-blanco de Wahlenbergia albomar-
ginata (Campbell et al. 2012), el púrpura-blanco de Hesperis
matronalis (Majetic et al. 2007) y el rosa-blanco de Mimulus lewisii
(Wu et al. 2013). Por otra parte, en especies como Lobularia mari-
tima, el blanco es el morfotipo más frecuente mientras que el
menos frecuente sería el violeta (Gómez 2000). 

En los casos anteriores, la ausencia de producción de pigmentos
florales supone la aparición de un morfotipo blanco. Sin embargo,
cuando la especie tiene la capacidad de producir varios tipos de pig-
mentos, la pérdida de uno de ellos causa un morfotipo pigmentado
pero de color diferente al original. Así, uno de los polimorfismos
mejor documentados es cuando algunos individuos acumulan an-

tocianinas y carotenoides en sus pétalos (flores de color púrpura a
rojo intenso), frente a individuos que han perdido la capacidad de
sintetizar antocianinas (flores de color amarillo debido a los caro-
tenoides) (ej. Mimulus aurantiacus en Streisfeld y Kohn 2005; Iris
lutescens en Wang et al. 2013). Un patrón más complejo es el que
presenta Raphanus sativus, donde el color de los pétalos está
causado por antocianinas y carotenoides y cada uno de ellos
puede sintetizarse o no. Así, se producen cuatro tipos de colora-
ción en las flores: marrón (antocianinas y carotenoides), rosa (sólo
antocianinas), amarillo (sólo carotenoides) y blanco (ausencia de
pigmentos) (Stanton 1987). En otras especies, el polimorfismo se
produce por un cambio en el pigmento predominante en las flores,
generalmente entre distintos tipos de antocianinas (pelargonidi-
nas, cianidinas o delfinidinas), lo que genera cambios de naranja
a azul, de rosa a azul o de rojo a azul (ej. Quintana et al. 2007;
Hopkins y Rausher 2012). Por último, hay ejemplos de extrema
diversidad de colores florales en las especies silvestres. Así, Lyco-
ris longituba presenta colores púrpura, rojo, naranja y amarillo en
poblaciones naturales debido tanto a la acumulación de distintos
pigmentos como a la distinta concentración de los mismos (He et
al. 2011). 



Otros tipos de polimorfismo afectan a la uniformidad del color
de los pétalos. Así, puede haber una variación en la presencia o
ausencia de máculas o venación en los pétalos (ver bibliografía en
Shang et al. 2011; Davies et al. 2012; Glover et al. 2013). Por ejem-
plo, Gorteria diffusa presenta una enorme variedad de tipos de má-
culas sobre pétalos amarillo-naranja (Ellis y Johnson 2009), Clarkia
xantiana subsp. xantiana es polimórfica para la presencia de má-
culas rojas sobre pétalos rosas (Eckhart et al. 2006) y Cistus lada-
nider lo es para máculas púrpura intenso sobre pétalos blancos
(Guzmán et al. 2011). La asterácea Ursinia calenduliflora presenta
un morfotipo con flores de color naranja sin mácula y otro en el que
además presentan un anillo rojo con máculas negras en la base de
las lígulas (de Jager y Ellis 2014). 

Otro aspecto ampliamente estudiado ha sido el de la distribu-
ción de los morfotipos dentro y entre las poblaciones, que a me-
nudo muestra interesantes patrones geográficos o ambientales. Así
por ejemplo, en Lysimachia arvensis existe un patrón geográfico
claro en el que las frecuencias del morfo azul, frente al morfo na-
ranja, disminuyen al aumentar la latitud (Arista et al. 2013). Otro

claro ejemplo de variación geográfica asociada a condiciones am-
bientales es el de Parrya nudicaulis en Alaska, donde se encontró
que la frecuencia de las plantas de flores blancas se incrementa al
aumentar la temperatura de la estación de crecimiento (Dick et al.
2011). En Antirrhinum majus la mayor parte de las poblaciones son
magenta (A. majus subsp. pseudomajus) o amarillo (A. majus
subsp. striatum), con zonas híbridas cuando ambos morfotipos en-
tran en contacto, como sucede en los Pirineos (Whibley et al. 2006).
La separación de las plantas con flores amarillas (situadas hacia
el interior) y con flores rojas (poblaciones costeras) de Mimulus au-
rantiacus en California, consideradas en el estudio de Streisfeld y
Kohn (2007) como razas diferentes, son otro ejemplo de distribu-
ción parapátrica de los morfotipos florales. Las diferencias en el
color floral han llevado también a la diferenciación taxonómica en
subespecies diferentes en Primula vulgaris. La mayor parte de las
poblaciones de esta especie tienen las flores amarillas, mientras
que en las regiones orientales de su área de distribución las pobla-
ciones son polimórficas con flores blancas, amarillas, rosas o púr-
pura (Shipunov et al. 2011). De forma similar, existen varios taxones
de la flora canaria con polimorfismo blanco que poseen un aparente
patrón geográfico, por lo que también han sido descritas como va-
riedades o formas (Rodríguez Navarro et al. 2010).

Biosíntesis de antocianinas y las bases genéticas
del polimorfismo

Como hemos descrito anteriormente, las antocianinas son los
pigmentos florales más comunes encontrados en las angiosper-
mas, así como en las especies con polimorfismo de color. Por tanto,
nos centraremos en las bases genéticas de polimorfismos de color
causados por antocianinas. No obstante, en las especies que acu-
mulan carotenoides o betalaínas, los mecanismos de síntesis y
control genético de la pigmentación son relativamente similares, a
excepción de las enzimas y las proteínas reguladoras específicas
de cada ruta biosintética (ver revisiones de Grotewold 2006 y Da-
vies et al. 2012).

Las antocianinas son el producto final de la bien estudiada ruta
de las antocianinas, conocida como ABP (en inglés Anthocyanin
Biosynthetic Pathway; Fig. 3). La ruta, muy conservada durante la
evolución de las angiospermas (Quattrocchio et al. 1993; Hichri et
al. 2011), está compuesta por tres ramas principales según el tipo
de antocianina producida. De esta forma, las tonalidades rojizas o
naranjas se deben a la pelargonidina, los colores azulados a la del-
finidina, y los tonos rosados y violáceos a la cianidina (Grotewold
2006; Tanaka et al. 2008; Fig. 3). El núcleo de la ruta son 6 enzimas
principales. Algunas de estas enzimas sirven además de punto de
partida a ramificaciones para la producción de otros compuestos
no antociánicos como flavonas, flavonoles, catequinas, etc., cuya
función parece estar relacionada con la resistencia a distintos tipos
de estrés (Winkel-Shirley 2002; Davies 2009; Pollastri y Tattini 2011;
Falcone Ferreyra et al. 2012; Tabla 3). La regulación de esta ruta
también es relativamente conocida; estudios en Arabidopsis, Petu-
nia y Zea sugieren que la regulación está mediada por un complejo
de tres proteínas miembros de las familias R2R3-MYB (MYB), basic
helix-loop-helix (bHLH) y WD40 (Hichri et al. 2011). Este complejo
no sólo regula la ABP, sino que también está implicado en el control
de otras funciones, como por ejemplo en la producción de tricomas
y pelos radicales, o la alteración del pH vacuolar (Ramsay y Glover
2005; Dubos et al. 2010).

Los cambios de color de los pétalos están asociados a cambios
en el funcionamiento o bloqueo de la ABP, bien por la mutación fun-
cional de una o varias de las enzimas implicadas o bien por regu-
lación de la transcripción de estas enzimas. Estos cambios pueden
ocurrir de cuatro formas diferentes: (a) que exista una mutación en
la región codificante de alguna enzima principal de la ruta, de forma
que esta enzima pierda su funcionalidad (denominada también mu-
tación funcional); (b) mutaciones en la región cis-reguladora de al-
guna enzima principal, es decir cambios en el promotor de alguno
de los genes principales de la ruta que altere la expresión de dicha
proteína; (c) mutaciones en la región codificante de algún regulador
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Figura 2. Ejemplos de especies con polimorfismo de color causado por la
ausencia de producción de antocianinas en los pétalos. A, Parrya nudicaulis
(Brassicaceae) en la población “White Mountains”, Alaska, EEUU; B, Strep-
tanthus glandulosus (Brassicaceae) en la población de “Stiles Ranch”, Ca-
lifornia, EEUU; C-E, Silene littorea (Caryophyllaceae) en la población “Playa
de Barra”, Pontevedra, España; F, Silene littorea, en la población “Cabo de
Trafalgar”, Cádiz, España (nótese la ausencia de antocianinas tanto en los
pétalos como en otros tejidos de la planta); G, curvas de reflectancia media
de individuos con pétalos rosa fuerte, rosa claro y blancos de Silene littorea
(población de “Playa de Barra”).
Figure 2. Examples of species with color polymorphism caused by the ab-
sence of anthocyanin production in petals. A, Parrya nudicaulis (Brassica-
ceae) in “White Mountains” population, Alaska, EEUU; B, Streptanthus
glandulosus (Brassicaceae) in “Stiles Ranch” population, California,
EEUU; C-E, Silene littorea (Caryophyllaceae) in “Playa de Barra” popula-
tion, Pontevedra, Spain; F, Silene littorea, in “Cabo de Trafalgar” popula-
tion, Cádiz, Spain (note the absence of anthocyanins in both petals and
other plant tissues); G, mean reflectance curves of dark pink, light pink
and white petals of Silene littorea (“Playa de Barra” population).
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Compuesto Función atribuida Referencias

Estilbenos Defensa frente a patógenos y herbívoros Chong et al. 2009V

Lignina Soporte estructural, defensa frente a patógenos Boerjan et al. 2003V; Bhuiyan et al. 2009V; Schenke et al. 2011V

Auronas Atracción de polinizadores, guías de néctar Ono et al. 2006R; Schwinn et al. 2006R

Isoflavonoides y flavonas Copigmentos, guías de néctar Forkmann 1991R; Tanaka et al. 2008R

Defensa frente a patógenos Skipp y Bailey 1977V; Higgins 1978V; Foster-Hartnett et al. 2007V

Nodulación Wasson et al. 2006V; Zhang et al. 2009V

Flavonoles Copigmentos, guías de néctar Forkmann 1991R; Sasaki y Takahashi 2002R

Protección frente a radiación UV Agati et al. 2011V; Kusano et al. 2011V

Viabilidad de polen Pollak et al. 1993R; Mahajan et al. 2011R

Proantocianidinas Defensa frente a patógenos y herbívoros Coley 1986V; Oigiangbe y Onigbinde 1996V

Antocianinas Atracción de polinizadores Fenster et al. 2004R; Schaefer y Ruxton 2011R

Defensa frente a herbívoros y patógenos Coley y Aide 1989V; Johnson et al. 2008R; Queenborough et al. 2013V

Dispersión de semillas Steyn 2009R; Schaefer y Ruxton 2011R

Fotoprotección Méndez et al. 1999V; Steyn et al. 2002V; Hughes y Smith 2007V

Protección frente a bajas temperaturas por 
calentamiento

Lacey y Herr 2005R; Hughes 2011V; Whitney et al. 2011R

Protección frente a estrés oxidativo Merzlyak y Chivkunova 2000V; Havaux y Kloppstech 2001V; Kytridis y
Manetas 2006V

Protección frente a radiación UV Stapleton y Walbot 1994V; Takahashi et al. 1991V

Reabsorción de nutrientes en hojas deciduas Lee et al. 2003V; Zhang et al. 2013V. 

V indica que la función del compuesto han sido comprobada en partes vegetativas de la planta, generalmente en las hojas; R indica que han sido comprobada en
las partes reproductivas. No se han considerado algunas funciones celulares de estos compuestos (ej. regulación del desarrollo y señalización celular de los fla-
vonoles; Pollastri y Tattini 2011)

Tabla 3. Funciones biológicas más importantes de las antocianinas y de algunos compuestos derivados de los productos intermediarios de la ruta biosintética
de las antocianinas. Los compuestos están ordenados en orden ascendente de complejidad según la ruta biosintética de las antocianinas (ver Fig. 3).
Table 3. Most important biological functions of anthocyanins and some compounds derived from intermediates of the anthocyanins biosynthetic pathway.
The compounds are ordered in ascending degree of complexity according to anthocyanin biosynthetic pathway (see Fig. 3).

Figura 3. Esquema de la ruta biosintética de las antocianinas en el que se muestran las enzimas principales (azul), las enzimas pertenecientes a la ruta
superior de los fenilpropanoides (gris), los compuestos producidos por éstas (negro) y las proteínas reguladoras de los genes que codifican a las enzimas
(rojo). La flechas verdes indican ramas que mediante otras reacciones enzimáticas darán lugar a distintos compuestos secundarios. Las proteínas regu-
ladoras (factores de transcripción) se encuentran formando el complejo MBW, el cual puede controlar la síntesis de una o varias enzimas de la ruta. Para
las enzimas y proteínas reguladores se utiliza la abreviatura de sus siglas en inglés. WDR, WD40 repeats; bHLH, beta helix-loop-helix; MYB, R2R3-MYB
o R3-MYB; PAL, phenylalanine ammonia lyase; C4H, cinnamic acid 4-hydroxylase; 4CL, coumarate CoA ligase; CHS, chalcone synthase; CHI, chalcone
isomerase; F3’H, flavonoid 3’-hydroxylase; F3’5’H, flavonoid 3’ 5’-hydroxylase; F3H, flavonoid 3-hydroxylase; DFR, dihydroflavonol 4-reductase; ANS, an-
thocyanidin synthase; GT, glycosyl transferase.
Figure 3. Scheme of the anthocyanin biosynthetic pathway in which core enzymes (blue), enzymes belonging to the upper phenylpropanoid pathway
(gray), produced compounds (black) and the regulatory proteins of genes encoding the enzymes (red) are represented. The green arrows indicate branch
pathways that generate different secondary compounds. Regulatory proteins (transcription factors) are forming the MBW complex, which can control the
synthesis of one or more pathway´s enzymes. Abbreviations: WDR, WD40 repeats; bHLH, beta helix-loop-helix; MYB, R2R3-MYB o R3-MYB; PAL, pheny-
lalanine ammonia lyase; C4H, cinnamic acid 4-hydroxylase; 4CL, coumarate CoA ligase; CHS, chalcone synthase; CHI, chalcone isomerase; F3’H,
flavonoid 3’-hydroxylase; F3’5’H, flavonoid 3’ 5’-hydroxylase; F3H, flavonoid 3-hydroxylase; DFR, dihydroflavonol 4-reductase; ANS, anthocyanidin synthase;
GT, glycosyl transferase.



de la ruta que produzca pérdida de función del regulador y (d) mu-
taciones en la región cis de alguno de los reguladores de la ruta
(Streisfeld y Rausher 2011). A día de hoy se conocen casos de
cambios de color debidos a cualquiera de los tipos de mutación
descritos anteriormente, sin embargo como reflejan Sobel y Streis-
feld (2013) en su revisión, la probabilidad de fijación evolutiva de
las mutaciones funcionales es menor que la de las mutaciones de
tipo cis y aquellas que ocurren en los reguladores. Así, en plantas
silvestres, parece que existe un sesgo hacia aquellas mutaciones
que afectan a los factores de transcripción tipo MYB (Wessinger y
Rausher 2012). Las mutaciones en los MYBs son específicas de
cada tejido, por tanto la ruta puede estar activada en tejidos vege-
tativos e inactivada en tejidos florales (Petroni y Tonelli 2011); esto
disminuiría los efectos pleiotrópicos negativos derivados de la pér-
dida de producción de los flavonoides intermediarios en tejidos ve-
getativos (Wessinger y Rausher 2012).

Son escasos los estudios en los que se han analizado en pro-
fundidad las causas genéticas del polimorfismo de color floral en
especies silvestres (Sobel y Streisfeld 2013). El cambio de color
puede deberse a la pérdida de pigmentación debido al bloqueo de
la ruta biosintética, o a la ganancia de un nuevo pigmento mediante
la activación de una ruta o parte ella. Entre los estudios debidos a
pérdidas de pigmentos, dos de ellos son de mutantes espontáneos
que aparecen en muy baja frecuencia y la causa son mutaciones
en la región codificante de alguna de las enzimas principales de la
ABP (Habu et al. 1998; Wu et al. 2013). Existen otros dos estudios
en los que el morfotipo blanco aparece frecuentemente y la muta-
ción está fuera de la región codificante de la enzima. Así, en Parrya
nudicaulis, una mutación en la región cis de la secuencia de la en-
zima chalcona sintetasa (CHS), produce una expresión 24 veces
menor en el morfotipo blanco (Dick et al. 2011). En Ipomoea pur-
purea la causa reside en una mutación en la región codificante de
uno de los reguladores MYB (Chang et al. 2005). Por otra parte,
sólo se conocen dos estudios en los que se hayan determinado las
causas genéticas del polimorfismo debido a la ganancia de un
nuevo pigmento. En Mimulus aurantiacus el cambio de amarillo a
rojo se debe a mutaciones en la región cis de un regulador MYB
(Streisfeld et al. 2013), mientas que en Phlox drumondii el cambio
de azul a rojo se debe a mutaciones en la región cis de la enzima
F3’5’H (Hopkins y Rausher 2011). Independientemente de si se trata
de polimorfismos debidos a ganancias o a pérdidas de pigmentos,
Sobel y Streisfeld (2013) concluyen que de todas aquellas posibles
mutaciones que pueden aparecer en las poblaciones, sólo se fijarán
aquellas que tengan menores efectos pleiotrópicos asociados, es
decir, las que se produzcan en las regiones reguladoras de los
genes de la ABP (regiones cis), o en sus genes reguladores.

Silene littorea como caso de estudio: polimorfismo
causado por expresión diferencial de los genes
reguladores de la ruta de las antocianinas  

Silene littorea subsp. littorea (Caryophyllaceae) es una planta
endémica de la Península Ibérica que crece en arenas litorales
desde Galicia hasta el este de Andalucía. Esta especie anual flo-
rece en primavera y presenta una producción de semillas muy va-
riable (entre 3 y más de 300; Casimiro-Soriguer et al. 2013). Silene
littorea posee flores de color rosa por la acumulación de antociani-
nas (tres compuestos derivados de la cianidina-3-glucosido, Casi-
miro-Soriguer et al. datos sin publicar), que también acumula de
forma variable en el cáliz, tallo y hojas (Del Valle et al. datos sin pu-
blicar; Fig. 2C). De un total de 17 poblaciones estudiadas a lo largo
de su área de distribución, se encontraron dos poblaciones en Ga-
licia donde los individuos con pétalos blancos aparecen frecuente-
mente (~20 %). Dichos individuos acumulan antocianinas tanto en
el cáliz como en los tejidos vegetativos (Fig. 2E). En estas pobla-
ciones también aparecen plantas con los pétalos de color rosa claro
(Fig. 2D, G). Curiosamente, en algunas poblaciones de Andalucía
se observaron individuos carentes de antocianinas tanto a nivel de
pétalo como a nivel de planta, pero con una frecuencia menor del
0.01 % (Fig. 2F).

Se han analizado las causas genéticas de la ausencia de anto-
cianinas en el morfotipo blanco de las poblaciones gallegas. Para
ello se realizó la secuenciación del transcriptoma y análisis de los
genes que codifican a las proteínas funcionales y reguladoras de
la ABP en los pétalos tanto de individuos blancos como de pigmen-
tados (Casimiro-Soriguer et al. datos sin publicar). Nuestros resul-
tados sugieren que la ausencia de antocianinas en los pétalos
blancos estaría causada por un control de la expresión de los genes
reguladores, que a su vez están regulando a enzimas funcionales
de la ABP. Así, no se encontraron mutaciones en las regiones co-
dificantes de las enzimas. Sin embargo, las enzimas C4H (precur-
sor de la ruta) y F3H presentaron niveles de expresión génica 10
veces menor en las flores blancas que en las pigmentadas (rosa
claro y rosa fuerte). También presentaron diferencias de expresión
varios genes de tipo MYB. Lo encontrado en S. littorea apoyaría la
hipótesis de que las mutaciones que se fijan en la naturaleza son
aquellas de tipo regulador específicas de cada tejido, y que traen
consigo los menores efectos pleiotrópicos negativos posibles, de
ahí que las plantas con pétalos blancos produzcan antocianinas en
tejidos vegetativos (Fig. 2E).

Los polinizadores como agentes de selección en
especies con polimorfismo de color

La selección mediada por polinizadores en los rasgos florales
ha sido considerada como un mecanismo frecuente de adaptación
y especiación en las angiospermas (Fenster et al. 2004; Harder y
Johnson 2009). El color es un rasgo que, sólo o asociado a otros,
puede jugar un papel fundamental (Rausher 2008). La base de
dicha selección mediada por polinizadores reside en que el color
floral es un rasgo directamente implicado en la atracción de los
polinizadores (Hodges et al. 2002; Schaefer y Ruxton 2011;
Schiestl y Johnson 2013) y que los polinizadores pueden diferen-
ciar colores relativamente similares (Chittka y Raine 2006; Dyer
et al. 2008; Renoult et al. 2014). Así, los cambios de color en es-
pecies próximas han sido tradicionalmente considerados como
una adaptación a distintos tipos de polinizadores (Fenster et al.
2004). Existen estudios muy bien abordados desde el punto de
vista molecular, en los que se han identificado los genes (estruc-
turales o reguladores) que causan la ausencia o presencia de un
pigmento en los pétalos y la respuesta de los polinizadores a tal
variación (ej. Bradshaw y Schemske 2003; Whittall et al. 2006;
Smith y Rausher 2011). 

Sin embargo, son pocos los casos estudiados en condiciones
naturales en los que se confirma de forma inequívoca una selec-
ción mediada por polinizadores dentro de especies con polimor-
fismo de color floral (ver revisión de Rausher 2008). En las
especies polimórficas Delphinium nelsonii, Raphanus sativus y
Lysimachia arvensis se ha demostrado que los polinizadores dis-
criminan entre morfotipos y esto se traduce en diferencias en la
eficacia biológica, femenina o masculina, entre morfotipos (Waser
y Price 1981; Stanton 1987; Irwin y Strauss 2005; Ortiz y Arista,
datos sin publicar). Probablemente Phlox drummondii es el caso
mejor estudiado en el que se sugiere selección mediada por poli-
nizadores en una especie polimórfica (Levin 1985; Hopkins y
Rausher 2011, 2012). Esta especie presenta flores azul claro a lo
largo de su rango de distribución pero produce flores de color rojo
intenso en las poblaciones donde crece simpátricamente con P.
cuspidata, también de flores azul claro. El cambio de color se
debe a mutaciones en la región reguladora de dos genes de la
ABP, un gen controla la intensidad (claro o intenso) y otro el color
(rojo o azul). Pueden producirse híbridos entre ambas especies
en áreas de solapamiento y presentan flores de color claro o in-
tenso, ya sean rojas o azules. Los polinizadores, principalmente
mariposas diurnas, cuando visitan una flor roja o azul de color in-
tenso, tienden sucesivamente a visitar flores de color intenso,
pero cuando visitan primero una flor clara después pueden visitar
una flor clara u oscura. Así, los polinizadores estarían favore-
ciendo los cruces intraespecíficos en las poblaciones simpátricas
de P. drummondii. Esto ayudaría a evitar la hibridación interespe-
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cífica y disminuiría la eficacia biológica de los híbridos. La evolu-
ción de este mecanismo de aislamiento reproductivo prezigótico
apoyaría la hipótesis de reforzamiento (Hopkins 2013). De forma
similar, aunque utilizando líneas transgénicas de Petunia axillaris,
Hoballah et al. (2007) demostraron que cambios genéticos muy
simples generan flores con distinto color de pétalos por perdida
de antocianinas y los polinizadores responden a tal cambio. Sin
embargo, en la mayoría de los casos estudiados en especies po-
limórficas, o bien los polinizadores no tienen preferencias entre
los morfotipos (ej. Schemske y Bierzychudek 2001; Fulkerson et
al. 2012) o bien no se producen diferencias en el éxito reproduc-
tivo entre morfotipos (ej. Stanton et al. 1989; Campbell et al. 2012;
Carlson y Holsinger 2013). Por tanto, un número creciente de au-
tores está sugiriendo que el color sería el resultado de una selec-
ción indirecta sobre otros rasgos (ej. Gómez 2000; Frey 2004;
Dick et al. 2011; Arista et al. 2013; Carlson y Holsinger 2013).

Efectos pleiotrópicos asociados al polimorfismo 

Strauss y Whittall (2006) proponen que la variación en el color
floral podría estar influenciada por otras fuerzas selectivas distintas
a los polinizadores, ejerciendo su presión selectiva en la misma o
en dirección opuesta a estos últimos (ej. Irwin et al. 2003; McCall y
Barr 2012; Carlson y Holsinger 2013). Además, es lógico pensar
que otros factores distintos a los polinizadores podrían modelar la
evolución del color ya que se conocen especies anemófilas con un
claro polimorfismo de color, como sucede en Triticum aestivum (Wu
et al. 1999). En especies polimórficas, los individuos con flores
blancas por pérdida de antocianinas, podrían mostrar menor efica-
cia biológica en situaciones de estrés biótico o abiótico si además
tampoco albergaran antocianinas en los tejidos vegetativos (Whittall
y Carlson 2009). Como se ha comentado anteriormente, dicha des-
ventaja está asociada a los efectos pleiotrópicos negativos que se
producen en los tejidos vegetativos por la ausencia de antocianinas
o compuestos intermedios de la ABP (Strauss y Whittall 2006;
Streisfeld y Rausher 2011; Tabla 3). Así, Levin y Brack (1995) en-
contraron que los individuos blancos de Phlox drummondii presen-
tan menor éxito reproductivo que los pigmentados ya que poseen
una menor producción de flores y una menor supervivencia de plán-
tulas. Warren y Mackenzie (2001) observaron que en situaciones
de estrés hídrico los individuos pigmentados de cinco especies po-
limórficas eran capaces de producir más semillas que los individuos
con flores blancas.

En un estudio reciente con Raphanus sativus, McCall et al.
(2013) estudiaron durante cuatro años un total de ocho poblacio-
nes y encontraron que el morfotipo blanco era más dañado por
florivoría que el rosa, reduciendo así su éxito reproductivo. Por
otra parte, Burdon et al. (1983) comprobaron que las plantas con
flores blancas de Echium plantagineum eran menos competitivas
que las de flores azules, produciendo una menor biomasa tanto
en condiciones naturales como cuando eran forzadas a desarro-
llarse en cantidades limitadas de suelo. Estudios con individuos
de Ipomoea purpurea que no producen flavonoides tanto en las
flores como en los tejidos vegetativos, sugieren que el estrés de-
bido a altas temperaturas afecta a la fecundidad y a la maduración
temprana de sus semillas (Coberly y Rausher 2003). En estos in-
dividuos, la inactivación de las primeras enzimas de la ruta reduce
drásticamente la producción de los flavonoides en tejidos vege-
tativos (Coberly y Rausher 2008). Por otra parte, en otras espe-
cies polimórficas existe un desacoplamiento en la producción de
antocianinas entre tejidos vegetativos y reproductivos, de modo
que los individuos con flores no pigmentadas no se encuentran
en una situación de desventaja. Así, en Parrya nudicaulis se en-
contró una regulación diferencial de la CHS, que se bloquea en
los pétalos, mientras que en hojas y sépalos permanece activa
(Dick et al. 2011). Por último, los efectos pleiotrópicos del color
floral pueden aparecer también en especies polimórficas en las
que los morfotipos presenten distintos tipos de pigmentos, aunque
esta situación ha sido más raramente documentada (Arista et al.
2013).

Cuestiones futuras
Cuando se compara el color floral frente a otros rasgos florales,

como tamaño y forma de los pétalos o número del primordios se-
minales, se observa que el color floral es un rasgo considerado ge-
neralmente como discreto, dimórfico o polimórfico, mientras los
otros rasgos son cuantitativos (Conner 2006; Ashman y Majetic
2006). Son muchos los ejemplos en los que la herencia del color
de los pétalos está controlada por un gen simple, por tanto se ori-
ginan rasgos discretos, generalmente dimórficos (ej. Streisfeld y
Rausher 2009; Wu et al. 2013). Sin embargo, en otras especies pa-
rece que existen coloraciones intermedias (ver ejemplos en Carlson
y Holsinger 2013). En las crucíferas Parrya nudicaulis, Raphanus
sativus y Streptanthus glandulosus, consideradas tradicionalmente
como dimórficas en el color de los pétalos, se ha encontrado que
la acumulación de antocianinas responde a un rasgo continuo (Nar-
bona et al. datos sin publicar). La consideración del color floral
como un rasgo continuo o discreto es compleja pero a la vez im-
portante ya que la heredabilidad y las implicaciones evolutivas de
ambos tipos de rasgos son muy distintas (Wright 1978; Kingsolver
et al. 2001). Posiblemente, la variabilidad de color floral de una es-
pecie podría estar controlada por procesos que rigen tanto rasgos
continuos como discretos. Esto ocurre en la acumulación de anto-
cianinas en la uva (Vitis vinifera); la presencia o ausencia de anto-
cianinas está controlada por un único gen pero la variación
cuantitativa del pigmento se produce por varios genes que actúan
de forma aditiva (Fournier-Level et al. 2009). Sería interesante, por
tanto, conocer si esto está ocurriendo en especies con polimorfismo
de color floral.

Otra  línea de investigación poco explorada es la evaluación de
los efectos beneficiosos de las antocianinas o sus compuestos inter-
medios frente a estrés biótico o abiótico. La producción de antocia-
ninas es costosa para la planta (Gould 2004), pero tal coste podría
ser ventajoso en situaciones de estrés, como por ejemplo bajas tem-
peraturas o sequía (ver también Tabla 3). Sin embargo, son pocos
los estudios que han abordado este problema en términos adaptati-
vos, es decir cuantificando la eficacia biológica de los distintos mor-
fotipos frente a un determinado estrés (Rausher 2008). Además,
curiosamente, en los casos en los que la eficacia biológica ha sido
cuantificada, los resultados obtenidos no verifican en su totalidad las
hipótesis de partida (von Wettberg et al. 2010; Misyura et al. 2013). 
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