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RESUMEN

La cuticula es la capa protectora que se encuentra en la superficie
mas externa de las plantas y que interacciona con el ambiente, la cual
se encuentra en todas las partes aéreas de las plantas superiores. La
cuticula estd constituida principalmente de dos tipos de polimeros
lipofilicos, cutina y ceras cuticulares, los cuales son alterados tanto
en su composicion como ultraestructura por factores genéticos,
fisiologicos y ambientales, tanto durante el crecimiento y desarrollo
como durante la postcosecha, por lo que no se debe generalizar sobre
su morfologia y composicion quimica. La cuticula desempeiia un papel
importante al actuar como una barrera que reduce la pérdida de agua
y difusion de gases, evita la acumulacion de agua y polvo, participa
en las interacciones planta-insecto, participa en la traduccion de
senales para la activacion de genes especificos, controla los cambios de
temperatura, y provee soporte mecanico. Aun cuando se conoce mucho
sobre la composicion y ultraestructura de la cuticula, es relativamente
poco lo que se conoce acerca de su biosintesis. En la presente revision
se compila y analiza la informacién cientifica actual referente a la
biosintesis de la cuticula, que incluye los trabajos mas recientes sobre
las vias de transporte de los polimeros cuticulares a través de la pared
celular, que es el fenomeno menos conocido.
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SUMMARY

The cuticle is a protective layer located in the outermost surface of
all aerial tissues of higher plants and therefore, interacts with the en-
vironment. The cuticle is composed mainly of two types of lipophilic
polymers, namely: cutin and cuticular waxes, which composition and
ultrastructure can be altered by genetic, physiological and environ-
mental factors, both during growth and development as well as dur-
ing postharvest; its morphology and chemical composition cannot
be generalized. The cuticle plays an important role acting as a barrier
reducing water loss and gas diffusion, restraining water and dust accu-
mulation, participating in the plant-insect interaction, as a component
of the signal transduction leading to the activation of specific genes,
controlling temperature fluctuations and providing mechanical sup-
port. Although the cuticle composition and ultrastructure is fairly well
understood, relatively little is known about its biosynthesis. This re-
view compiles and analyzes the latest scientific information concerning
the cuticle biosynthesis, including the most recent studies about the
transport of cuticle polymers through the plant cell wall, which is the
least understood phenomena.
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INTRODUCCION

Las partes aéreas de las plantas superiores, que incluyen
hojas, tallos, flores y frutos, estan cubiertas completamente,
con excepcion de la apertura estomatica, de una membrana
continua lipidica extracelular denominada cuticula (Pighin
et al., 2004; Cameron et al., 2006; Jeffree, 2006), la cual es
sintetizada por las células epidérmicas (Bargel et al., 2006;
Yeats et al., 2010). La cuticula es una estructura producto
de la evolucion de las plantas superiores que las aisla y pro-
tege del medio externo que les rodea (Shepherd y Griffiths,
2006; Reina-Pinto y Yephremov, 2009), que constituye un
elemento estructural esencial, de importancia funcional y
ecolégica debido a que es la capa mas externa de las cé-
lulas vegetales que interacciona con el ambiente (Kunst y
Samuels, 2003; Jeffree, 2006).

La ultraestructura de la cuticula varia ampliamente entre
especies de plantas, tipos de 6rgano y su estado de desarro-
llo, y esta irreversiblemente asociada al crecimiento activo
de los tejidos vegetales, ya que durante las etapas iniciales
de desarrollo existe lo que se conoce como procuticula que
luego origina a la cuticula madura durante las etapas fina-
les de desarrollo (Petit-Jiménez et al., 2007; Isaacson et al.,
2009). A pesar de esta variabilidad, todas las cuticulas estan
constituidas principalmente de dos tipos de materiales li-
pofilicos: cutina y ceras cuticulares (Leide et al., 2007; Do-
minguez et al., 2009).

Principales polimeros que conforman
ala cuticula

Desde un punto de vista morfoldgico, en un corte trans-
versal observado desde el exterior se aprecia que la cuticula
cubre la pared celular de las células epidérmicas. Estd com-
puesta por una cubierta superior de ceras epicuticulares,
seguida por otra capa inferior formada por cutina y ceras
mezcladas con sustancias de la pared celular, pectinas, ce-
lulosa y otros carbohidratos, los cuales constituyen la capa
cuticular (Kunst y Samuels, 2003; Jetter et al., 2006; Domin-
guez et al., 2011), como se ilustra en la Figura 1.
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Figura 1. Ubicacion de la cuticula con respecto a las células epidérmicas, y seccion transversal de la
misma que muestra la posicion de los principales polimeros que la conforman.

Cutina

El principal componente de la cuticula es la cutina, que
constituye una proporcién que varia desde 40 a 80 % del
peso. Segun la especie, la cantidad de cutina puede variar
de pocos microgramos a mas de 1000 ug cm?y su grosor
puede variar desde menos de 1 hasta 10 um o mas (Domin-
guez et al., 2011; Yeats et al., 2012). La cutina es un polime-
ro constituido principalmente por acidos grasos de cade-
na media, los cuales se encuentran formando enlaces tipo
éster entre si, asi como también glicerol (Suh et al., 2005;
Panikashvili et al., 2007; Lee et al., 2009). Debido a los enla-
ces covalentes entre sus monomeros, la cutina resiste dafios
mecanicos y forma la estructura basica de la cuticula (Stark
y Tian, 2006; Samuels et al., 2008). La cutina esta formada
casi exclusivamente por acidos grasos de 16 carbonos, en-
tre los cuales el acido 10, 16-dihidroxihexadecanoico y su
isdbmero posicional 9, 16-dihidroxihexadecanoico, consti-
tuyen los principales componentes (Bessire ef al., 2007). So-
lamente una pequena fraccion de la cutina investigada esta
formada por acidos grasos de 18 carbonos, entre ellos los
acidos 9, 10-epoxi-18-hidroxioctadecanoico y 9,10,18-tri-
hidroxioctadecanoico, los mas abundantes, aunque algunos
derivados insaturados pueden estar presentes como com-
ponentes minoritarios en algunas cutinas (Heredia, 2003).

La caracterizacion reciente de la cuticula en Arabidopsis
thaliana ha revelado que la cutina también puede contener
acidos a, w-dicarboxilicos, componentes caracteristicos de
suberina, otro polimero importante en las plantas (Franke
et al., 2005; Reina-Pinto y Yephremov, 2009). En algunas
cuticulas de plantas (por ejemplo, en Agave americana L.)
se encuentra presente otro polimero denominado cutan,
fraccién no hidrolizable de la cuticula, ya sea alternado o
en combinacion con cutina, con algunos polisacaridos de
la pared celular y con compuestos aromaticos (Pollard et
al., 2008); esta constituido de acidos grasos poliinsaturados
que varian entre 22 y 34 atomos de carbono, en su mayoria
unidos entre si mediante enlaces éter (Bargel et al., 2006;
Dominguez et al., 2011).

Ceras epicuticulares e intracuticulares

La funcion esencial de limitar la pérdida de agua por la
cuticula puede deberse a que es un complejo poliéster con
ceras asociadas de naturaleza hidrofébica y muy escasa
reactividad, porque la mayoria de los grupos carboxilicos
presentes en la membrana estan esterificados con grupos
hidroxilos alifaticos de otros 4cidos grasos (Riederer, 2006;
Dominguez et al., 2011). La separacion fisica mediante sol-
ventes organicos y el analisis de sus componentes, han de-
mostrado que las ceras intracuticulares estdn intercaladas
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dentro del polimero de la cutina y tienen una composiciéon
quimica distinta de las ceras epicuticulares que se encuen-
tran en la superficie exterior de la cutina, en forma de una
capa mds o menos uniforme y amorfa o como cristales dis-
continuos (Bargel et al., 2006; Samuels et al., 2008; Domin-
guez et al., 2011).

Los componentes de las ceras son muy variados y nor-
malmente constituyen de 20 a 60 % de la masa de la cuticula
(Heredia, 2003). La cera cuticular es una mezcla compleja
de compuestos alifaticos de cadenas lineales que varian en-
tre 20 y 40 carbonos de tamafio; sin embargo, también se
han identificado ésteres de cera con cadenas que van desde
36 hasta 70 carbonos (Reina-Pinto y Yephremov, 2009). Los
principales componentes quimicos de las ceras son n-alca-
nos, ésteres, alcoholes, aldehidos, cetonas y acidos grasos
de cadena larga en el caso de las epicuticulares, o de aci-
dos grasos de cadena corta en las intracuticulares (Kunst
y Samuels, 2003; Cameron et al., 2006; Leide et al., 2011).

Entre las ceras se han encontrado algunos metabolitos
secundarios como los triterpenoides, compuestos fenolicos
(acido cumarico y ferulico, flavonoides, fenilpropanoides),
polisacdridos (principalmente celulosa y pectina) y algunos
polipéptidos (Stark y Tian, 2006; Jeffree, 2006; Riederer,
2006; Kunst y Samuels, 2009).

Por su parte, las ceras epicuticulares por lo general tienen
una estructura microcristalina, y que se visualizan como
una capa subyacente amorfa. Varias de las estructuras mor-
foldgicas clasificadas por Barthlott et al. (1998) como héli-
ces, tubulos, cintas, varillas o placas, pueden estar presentes.
Algunas de éstas pueden estar relacionadas con la presencia
de determinados componentes de la cera. Los compues-
tos con cadena media tales como B-dicetonas, hidroxi-f-
dicetonas, dioles y alcoholes secundarios, estan asociados
con los tubos, mientras que los alcoholes primarios se aso-
cian con las placas. Los alcoholes primarios también estan
asociados con estructuras cristalinas (Shepherd y Griffiths,
2006). La importancia de la composicién quimica de las ce-
ras epicuticulares radica en la estrecha relaciéon que existe
con la morfologia y ultraestructura de las mismas.

Cambios cuticulares durante el desarrollo vegetativo y
periodo postcosecha de frutas y verduras

Existen varios estudios sobre la cuticula en tejidos vege-
tativos y durante el desarrollo y vida postcosecha de frutas,
los cuales se describen a continuacion. En cuanto a com-
posicion, se ha reportado que la fraccién mayoritaria de
ceras cuticulares en hojas y tallos de Arabidopsis (Jenks et
al., 2002) y en Kalanchoe daigremontiana (Van Maarseveen
et al., 2009) son los alcanos. Con respecto a los cambios
ontogénicos de la cuticula, Baez et al. (1993) reportaron
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cambios fisioldgicos y ultraestructurales durante la madu-
racion y senescencia en mandarina (Citrus reticulata [Hort]
Ex. Tanaka, cv Nules); por ejemplo, en frutos inmaduros
la fraccion de acidos grasos fue la mas abundante en ceras
epicuticulares (50 a 55 %) e intracuticulares (70 a 35 %), y
luego durante la maduracion la proporcién de acidos gra-
sos en ceras epicuticulares disminuy6 y el contenido de al-
canos con mas de 26 carbonos aumentd considerablemente.

Asimismo, Petit-Jiménez et al. (2009), al analizar el efecto
del tratamiento hidrotérmico sobre la ultraestructura de la
cuticula de mango (Mangifera indica L.), observaron dife-
rencias en el arreglo estructural de las ceras en la superficie
cuticular entre los frutos con tratamiento hidrotérmico y el
testigo sin tratar. En los frutos tratados se evidencio la for-
macion tipo pergamino en la cuticula debido al efecto del
calor, con placas alineadas en paralelo y en las ceras epicuti-
culares se detecto la presencia de estructuras de cristales en
transicion con una distribucidn irregular; en cambio, en los
frutos no tratados no se observo el efecto pergamino en la
cuticula, se constato la formacion de placas enteras y de ce-
ras epicuticulares del tipo amorfo. Al correlacionar los cam-
bios en la composicion de la cuticula con la pérdida de agua
durante postcosecha en pimiento (Capsicum annuum L.),
Parsons et al. (2012) concluyeron que las cadenas alifaticas
lineales forman barreras cuticulares mas impermeables que
los complejos basados en isoprenoides. En lineas mutantes
de tomate (Lycopersicum esculentum Mill. o Solanum lyco-
persicum), Kosma et al. (2010) correlacionaron los cambios
cuticulares con produccién de etileno, degradacion de la
pared celular y color. Los autores encontraron diferencias
significativas entre frutos y etapas de desarrollo, por lo que
concluyeron que la cuticula tiene una funcién importante
en la vida de anaquel de los frutos.

En mango Petit-Jiménez et al. (2007) observaron cam-
bios en la composicion y ultraestructura de la cuticula du-
rante el crecimiento, desarrollo y almacenamiento en tres
variedades. En las ceras epicuticulares, la fraccién de los
alcanos fue la predominante durante el crecimiento (50 a
60 %), mientras que en la cosecha fue la de los acidos grasos
(38246 %). Los alcoholes representaron la fraccién minori-
taria durante el crecimiento y almacenamiento de los frutos
(2 a4 %). Ademas, observaron diferencias significativas en-
tre cultivares en la cantidad de cuticula por drea ( “Tommy
Atkins’ con 227 pg cm?, Keitt’ con 193 ug cm?y ‘Kent’ con
141 pg cm™). La ultraestructura de las ceras mostro diferen-
cias en la cosecha, ya que “Tommy Atkins’ y ‘Kent’ presen-
taron 82.6 % de zonas cristalinas, mientras que en ‘Keitt’
hubo 74.1 % de zonas amorfas.

Durante el almacenamiento de los frutos de mango tam-
bién hubo cambios cuticulares, pues al tercer dia se observo
una disminucion en el contenido de las ceras intracuticulares
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en todos los cultivares, seguida de un ligero incremento al
sexto dia, y luego de una nueva disminucion en el noveno
dia. La masa de la cuticula se increment6 durante el cre-
cimiento, con diferencias significativas entre cultivares ya
que “Tommy Atkins’ alcanzé un valor méximo de 4513 pga
45 dias después de antesis (DDA), Kent’ 2316 uga 90 DDA
y ‘Keitt’ 1609 ug a 135 DDA. Los autores concluyeron que
la mayor eficiencia de la cuticula en regular la pérdida de
agua ocurrié al momento de la cosecha y se relacion6 con
los cambios en la ultraestructura y contenido de las ceras
cuticulares. Ademas, asociaron las diferencias con las ca-
racteristicas genéticas de los cultivares, ya que éstos habian
crecido en las mismas condiciones ambientales y de manejo
del huerto, y tenian la misma edad. Con base en lo anterior,
es posible afirmar que la composicion y ultraestructura de
la cuticula varia en respuesta a factores genéticos, fisiologi-
cos y ambientales, tanto durante el crecimiento y desarrollo
como durante la postcosecha de los frutos.

FISIOLOGIA DE LA CUTICULA

A pesar de que el material cuticular aparece como un
componente minoritario en el total de la masa de hojas y
frutos, desempena funciones importantes debido a sus pro-
piedades fisicas, quimicas, mecanicas y morfoldgicas, que
lleva a cabo a lo largo del desarrollo de la planta y son rele-
vantes para la vida de las plantas y frutos.

Tales funciones se describen a continuacion: (A) Como
barrera que reduce la pérdida de agua y difusiéon de gases
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(Riederer y Schreiber, 2001); (B) Induce desprendimiento
de gotas de agua y particulas de polvo, asi como de esporas,
con la finalidad de mantener limpia y seca la superficie de
la planta o del fruto (Jeffree, 2006; Samuels et al., 2008);
(C) Por sus propiedades anti-adhesivas, influye en las inte-
racciones planta-insecto (Miiller, 2006), y ayuda a evitar la
proliferacién de microbios patdgenos (Carver y Gurr, 2006;
Reina-Pinto y Yephremov, 2009); (D) Involucrada en el re-
conocimiento de sefales de patdgenos e insectos (Chassot
et al., 2008); (E) Tiene un papel termorregulador importan-
te en las interacciones de las plantas con el ambiente (Stark
y Tian, 2006) y proteje contra los rayos UV (Pfiindel et al,
2006); (F) Funciona como soporte mecanico (Dominguez
et al., 2009) y participa de manera indirecta en la correcta
formacion de los drganos en las primeras fases de desarro-
llo de la planta, ya que impide la adhesién incontrolada de
las células epidérmicas de los 6rganos en formacion (Riede-
rer, 2006; Panikashvili et al., 2007; Leide et al., 2011). Tales
funciones son esquematizadas en la Figura 2.

El rol de la cuticula en reducir la pérdida de agua parece
ser su funcién primaria, ya que actiia como una eficaz ba-
rrera hidrofébica protectora para minimizar la pérdida de
agua por evapotranspiracién y también la pérdida de otros
gases (CO,, O,), y de esta forma permite que los estomas
puedan regular este proceso (Jeffree, 2006; Riederer, 2006;
Panikashvili et al., 2007). Sin embargo, no es absolutamen-
te impermeable (Burghardt y Riederer, 2006; Isaacson et
al., 2009) ya que en forma lenta el agua traspasa la cuti-
cula y del mismo modo la atraviesan en sentido contrario

Figura 2. Principales funciones de la cuticula en las plantas. A) Reduccion de la pérdida de agua y difusion de gases. B)
Evita acumulacion de agua y polvo. C) Participa en las interacciones planta-insecto. D) Participa en la traduccion de
seiiales para la activacion de genes especificos. E) Controla los cambios de temperatura. F) Provee soporte mecanico.
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las sustancias solubles que en ella se depositan (Lallana et
al., 2006). La cuticula es una membrana permeable tanto a
compuestos polares como no polares, donde las ceras cum-
plen un papel clave en la reduccién de la permeabilidad al
agua, especialmente las ceras epicuticulares que regulan la
capacidad de la superficie para la evapotranspiracion.

Las funciones de la cuticula no estan correlacionadas con
su grosor sino con su estructura cuticular, con su composi-
cién quimica y con las proporciones en que se encuentren
sus componentes (Kerstiens, 2006; Leide et al., 2011; Yeats
et al., 2012). El grosor de la cuticula varia entre 0.5y 15 um,
lo que depende de la especie vegetal, la zona de la planta y
su edad o estado de desarrollo, ya que aumenta durante el
crecimiento y disminuye durante el proceso de maduracién
y senescencia (Jetter et al., 2000; Jetter et al., 2006; Stark y
Tian, 2006). La composicién quimica y la estructura cuti-
cular son generadas por una red metabdlica compleja, re-
gulada por factores bidticos y abidticos, para proporcionar
un mecanismo de adaptacién durante la interaccién planta-
ambiente (Bernard y Joubés, 2012)

BIOSINTESIS DE LA CUTICULA

La mayoria de estudios sobre la composicién y ultraes-
tructura de la cuticula han sido descriptivos, comparati-
vos, pero es relativamente poco lo que se conoce acerca de
la biosintesis, transporte y ensamblaje extracelular de los
compuestos cuticulares para formar el biopolimero de la
cuticula (Isaacson et al., 2009; DeBono et al., 2009; Yeats
et al., 2010). Uno de los principales puntos de discusion
sobre la biosintesis de la cutina es el transporte de sus mo-
némeros desde el lugar de sintesis hasta el sitio donde son
incorporados a la cutina en crecimiento (Pighin et al., 2004;
DeBono et al., 2009).

En las plantas, las células epidérmicas emplean gran can-
tidad de energia para producir cuticula. Por ejemplo, mas
de la mitad de los acidos grasos sintetizados por las células
epidérmicas durante la expansion del tallo en Arabidopsis
son utilizados en la formacion de lipidos cuticulares (Rei-
na-Pinto y Yephremov, 2009). La sintesis de cera requiere la
coordinacién de actividades de numerosas enzimas organi-
zadas en complejos multienzimaticos en varios organelos
celulares (cloroplastos, citoplasma y reticulo endoplasmati-
o), donde se lleva a cabo la sintesis y elongacion de los 4ci-
dos grasos, precursores de las ceras, y la formacién de una
multitud de compuestos alifaticos (Kunst y Samuels, 2003;
Kunst et al., 2006).

Si bien se han propuesto diversas hipotesis sobre la bio-
sintesis de los compuestos cuticulares, los mecanismos
de transporte siguen siendo poco conocidos. Durante la
década de los 70 quedd demostrado que la biosintesis de
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cutina estd mediada por enzimas localizadas en las células
epidérmicas o en la cara externa de la pared celular, y que
tales enzimas requerian ATP y CoA (Samuels et al., 2008).
La biosintesis de ceras abarca tres distintas etapas: sintesis
de novo de acidos grasos, elongacion de los acidos grasos
y transporte de monoémeros hacia el exterior de la pared
celular.

Sintesis de novo de acidos grasos

Los acidos grasos de 16 y 18 carbonos son sintetizados de
novo en los cloroplastos (Kunst et al., 2006; Byers y Gong,
2007). En su biosintesis, la cadena de grupos acilos de cre-
cimiento es unida covalentemente a la proteina transpor-
tadora de grupos acilo (ACP) mediante un enlace tioéster
vinculado a un grupo prostético de fosfopanteteina, lo que
resulta en la activacion del carbono carboxilo del grupo aci-
lo (Shepherd y Griftiths, 2006). La ACP es un componente
de la enzima acido graso sintasa (FAS), que participa como
cofactor en por lo menos ocho reacciones de la sintesis de
acidos grasos y también puede funcionar como un donador
de acilos para la biosintesis de lipidos complejos (Kunst y
Samuels, 2003; Byers y Gong, 2007). En este proceso se en-
samblan largas cadenas de carbonos, ensamblaje que inicia
con la condensacién de acetil-CoA con una molécula de
dos carbonos del malonil-ACP, los cuales se originan de
acetil-CoA.

Después se produce el paso de la condensacion, donde
una secuencia de reacciones que incluyen la reduccién de
B-hidroxiacil-ACP, la deshidratacién de -hidroxiacil-ACP,
y reduccion de trans-A” —enoil-ACP, en la que se genera un
acil-ACP con dos carbonos mas que la molécula con la cual
se inici6 el ciclo. Ciclos similares de elongacion, que ahora
empiezan con la condensaciéon de malonil-ACP con una
acil-ACP y terminan con la eliminacién reductiva del gru-
po B-ceto, se repiten de seis a siete veces (Harwood, 2005;
Shepherd y Griffiths, 2006).

Dos o tres tipos de complejos de FAS son necesarios para
la formacién de un acido graso de 16 6 18 carbonos, res-
pectivamente. Los complejos FAS difieren en sus enzimas
condensadoras, las cuales tienen una estricta longitud espe-
cifica de la cadena acilo: cetoacil ACP sintasa III (KAS III)
(C,aC),KASI(C,aC ), yKASII(C aC,) (Kunstetal,
2006). Una vez sintetizados en los cloroplastos, los dcidos
grasos son transportados al reticulo endoplasmatico para
su elongacidén, proceso para el que se han propuesto dos
vias (Figura 4): 1) En muchas especies de plantas y tipos de
células, el reticulo endoplasmatico se ha encontrado cerca
de los cloroplastos, sin aparente fusion o mezcla de bicapas,
proximidad que puede facilitar la transferencia de acidos
grasos al reticulo endoplasmético mediante mecanismos
no-vesiculares como la desorcién espontanea, la difusion y
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la absorcion. 2) El transporte de lipidos de los cloroplastos
al reticulo endoplasmatico podria verse facilitado por las
proteinas acil-CoA “binding protein” (ACBPs), una clase
de proteinas que ha sido descrita en una amplia variedad
de células eucariotas (Schulz y Frommer, 2004; Kunst et al.,
2006; Panikashvili y Aharoni, 2008).

Elongacion de los acidos grasos

La elongacion de los acidos grasos de 16 y 18 carbonos
en el reticulo endoplasmatico (ER) genera acidos grasos de
cadenas muy largas (VLCFAs) de 20 a 34 carbonos. Esta
extension se lleva a cabo por complejos multienzimaticos
que residen en la membrana del reticulo endoplasmatico,
conocidas como elongasas de acidos grasos (FAEs) (Kunst
y Samuels, 2003; Shepherd y Griffiths, 2006). Anélogo a la
sintesis de dcidos grasos en los cloroplastos, la formacién
de VLCFAs implica cuatro reacciones enzimaticas consecu-
tivas que resultan en una extension de dos carbonos en la
cadena de acilo por cada ciclo de elongacion.

Sin embargo, a diferencia de la FAS que utiliza malonil-
ACP como donante de dos carbonos, la FAE utiliza unida-
des de dos carbonos de malonil-CoA (Post-Beittenmiller,
1996; Kunst y Samuels, 2003; Shepherd y Griffiths, 2006;
Samuels et al., 2008). Multiples ciclos de elongacién son
necesarios para generar cadenas con longitudes de 24 a 34
carbonos para la produccién de componentes alifaticos de
ceras (Kunst et al., 2006). En la etapa final de la produc-
cioén de cera en el reticulo endoplasmatico, las VLCFAs son
transformadas en alcoholes, ésteres, aldehidos, alcanos y
cetonas, mediante reduccion y descarboxilacion (Samuels
et al., 2008; Lee et al., 2009), como se ilustra en la Figura 3.

Sintesis de alcoholes primarios y ésteres de ceras

Una parte de la biosintesis de cera, generalmente la lla-
mada via de la reduccidn de acil-CoA, es la responsable de
la formacién de componentes con predominante numero
par de carbonos (Figura 3) (Kunst et al., 2006; Shepherd
y Griffiths, 2006). En diversas plantas y 6rganos, los com-
puestos mas importantes son los alcoholes primarios con
cadena de 26 a 28 carbonos, aunque en algunos sistemas
son de 30 a 32 carbonos. Los alcoholes se encuentran fre-
cuentemente en forma libre o esterificada a diversos grupos
acilos, e incluye los alcoholes aromaticos con nimero par
de carbonos de cadena corta y cadena larga o acidos alifati-
cos de cadenas muy largas.

Los alcoholes son generados por reduccién de precur-
sores de VLCFAs y se producen mediante aldehidos inter-
mediarios. La biosintesis de ésteres en plantas superiores es
catalizada por enzimas, como la cera sintasa (WS), algunas
de las cuales son capaces de usar una amplia gama de grasas
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saturadas e insaturadas en forma de acil-CoA, que oscilan
entre 14y 24 carbonos, mientras que los alcoholes insatura-
dos con 18 carbonos son el segundo sustrato mas utilizado
(Post-Beittenmiller, 1996; Kunst et al., 2006; Samuels et al.,
2008).

Sintesis de alcanos, alcoholes secundarios y cetonas

La segunda parte de la ruta de la biosintesis de cera es
responsable de la formacién de compuestos predominan-
temente con numero impar de carbonos. Entre éstos, los
alcanos se han encontrado en las mezclas de ceras de varias
plantas y 6rganos, donde frecuentemente se acumulan en
altas concentraciones (Kunst et al., 2006). Los alcoholes se-
cundarios y las cetonas con similar distribucién de longitud
de cadena, regularmente se encuentran con los alcanos, lo
que sugiere una relacion directa biosintética entre las tres
clases de componentes. La reaccion central de la via de for-
macion de alcanos (el paso que hace la transicion de par
a impar en las cadenas de carbono), implica la pérdida de
un atomo de carbono de los precursores de grupos acilo,
en lugar de la adicién de un carbono. Los alcanos son lue-
go convertidos en alcoholes secundarios y cetonas por dos
reacciones consecutivas de oxidacion (Kunst et al., 2006;
Shepherd y Griffiths, 2006; Samuels et al., 2008). Esta es-
tablecido que la elongacion procede a la descarboxilacion y
que, por tanto, ambas rutas de los alcoholes primarios y la
de alcanos compiten por los precursores Acil-CoA de va-
rias longitudes de cadena.

Transporte de monémeros a la cuticula

La tercera etapa de la biosintesis de la cuticula requiere
el transporte de los lipidos de las células epidérmicas al ex-
terior de la pared celular (Pighin et al., 2004). Los mono-
meros son transportados a través de ambientes hidrofilicos
y membranas, es decir, de los cloroplastos, reticulo endo-
plasmatico, citosol, membrana plasmatica y finalmente la
pared celular, por lo que el transporte de los componentes
cuticulares es un proceso complejo y poco conocido (Post-
Beittenmiller, 1996; Panikashvili y Aharoni, 2008; DeBono
et al., 2009; Yeats et al., 2010; Beisson et al., 2012).

Un primer avance hacia la comprension de la exportacion
de cera recientemente se realizé mediante el descubrimien-
to de los transportadores tipo ABC (ATP binding cassette)
ABCGI12/CER5 y ABCG11/WBCI11, cuya participacion
en el transporte de la cera fue reportada por Pighin et al.
(2004). Estos autores fueron los primeros en demostrar me-
diante pruebas moleculares el transporte activo de los com-
ponentes de la cera a través de la membrana plasmatica de
las células de la epidermis (Kunst et al., 2006; Panikashvili
et al., 2007; Panikashvili y Aharoni, 2008). Ambos trans-
portadores fueron localizados en la membrana plasmatica
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Figura 3. Biosintesis de cera. Una vez sintetizados en el cloroplasto, los acidos
grasos son transportados al reticulo endoplasmatico para su elongacién. Me-
diante reacciones de reduccion se obtienen aldehidos, alcoholes primarios y és-
teres derivados de la reaccion entre un acido carboxilico y un alcohol de alto peso
molecular, lo que quimicamente constituye una cera. A través de reacciones de
descarboxilacion se obtienen alcanos, aldehidos, alcoholes secundarios y ceto-
nas en la via de los alcanos. Fuentes: Millar et al. (1999) y Samuels et al. (2008).

de células epidérmicas de tallos, mediante fusiones fluores-
centes con las proteinas de transporte y utilizacién de mi-
croscopia confocal.

Sin embargo, el mecanismo de exportacién a partir de la
membrana plasmatica a través del medio hidrofilico de la
pared celular a la cutina sigue siendo poco conocido y por
ello constituye un fenémeno interesante a elucidar. Esto es
debido a que una molécula de cera hidrofobica exportada
fuera de una célula epidérmica debe atravesar un medio
extracelular hidrofilico para llegar a la cuticula, ademas
de que los polisacaridos de la pared celular, como pectinas,
hemicelulosas y celulosas, pueden representar un obsta-
culo fisico al transporte de la cera cuticular (Jeftree, 2006;
Samuels et al., 2008; Yeats y Rose, 2008), como se ilustra en
la Figura 4.

Las proteinas de transferencia de lipidos (LTPs) se han
propuesto como candidatas para llevar a cabo la deposi-
cién de los componentes de la cera durante el ensamblaje
de la cuticula (Kunst et al., 2006; Lee et al., 2009; DeBo-
no et al., 2009; Yeats et al., 2010). Se ha reportado tam-
bién que las LTPs participan en la defensa de las plantas
contra patégenos (Arondel et al, 2000). Las LTPs poseen
caracteristicas apropiadas para el transporte de cera hacia
la cuticula: poseen una cavidad hidrofdbica, son capaces
de unirse a los dcidos grasos in vitro, contienen un péptido
sefal, y son proteinas extracelulares situadas en la pared ce-
lular (Kader, 1996; Li et al., 2008; Yeats y Rose, 2008). Han
sido identificadas en hojas de tabaco (Nicotiana tabaccum
L.) (Cameron et al., 2006), hojas de brécoli (Brassica ole-
racea var. italica) (Pyee et al., 1994), en hojas de espinaca
(Spinacia oleracea L.), en plantulas de maiz, en semillas de
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Figura 4. Mecanismos propuestos para la biosintesis de la cuticula. En la primera etapa, la sintesis de novo de los acidos grasos
se lleva a cabo en los cloroplastos, con dos posibles vias de transporte hacia el reticulo endoplasmatico: (1a) La proximidad
entre estos dos organelos puede facilitar la transferencia de los acidos grasos mediante mecanismos no-vesiculares, como
la desorcion espontanea, la difusion y absorcion. (1b) la transferencia se realizaria mediante las ACBPs (Acyl-CoA binding
proteins). La segunda etapa consiste en la elongacion de los 4cidos grasos a VLCFAs (very long chain fatty acids) en el reticulo
endoplasmatico, para posteriormente ser transportados a la membrana plasmatica por dos posibles rutas: (2a) a través de
las proteinas FABPs (fatty acid binding proteins) que liberan a los lipidos a un transportador tipo ABC o en la bicapa de la
membrana plasmatica. Alternativamente (2b), podrian desplazarse alo largo del sistema de endomembranas al aparato de
Golgi y enviados mediante vesiculas a la membrana plasmatica, y transferir las VLCFAs través de balsas lipidicas. La tercera
etapa consiste en el transporte de los mondmeros desde el exterior de la membrana plasmatica hacia la cuticula, mediante
dos mecanismos propuestos: (3a) transferidos directamente a través de la pared celular, o (3b) acarreados por proteinas de
transferencia de lipidos (LTPs) hacia la cuticula.

cebada (Hordeum vulgare) y arroz (Oryza sativa L.) (Post- brana plasmatica (Figura 4, 2a), transportados mediante
Beittenmiller, 1996; Ahn et al., 2009), en tallos, hojas y flo- proteinas de unién a acidos grasos (FABPs) y liberacion de
res de Arabidopsis (Beisson et al., 2003; Suh et al., 2005; Lee los lipidos directamente a un transportador ABC o en la
et al., 2009; DeBono et al., 2009), y recientemente en tomate bicapa de la membrana plasmatica; los lipidos cuticulares
(Yeats et al., 2010). podrian moverse a lo largo del sistema de endomembra-
nas del reticulo endoplasmatico al aparato de Golgi y a la
Con base en la informacién revisada se disei6 la Figura membrana plasmatica, ya sea libres en la bicapa lipidica o a
4 en la que se ilustran las diferentes vias propuestas para través de balsas lipidicas (Figura 4, 2b).
el transporte de los compuestos cuticulares. Las VLCFAs
o sus derivados podrian ser transportados del reticulo en- Una vez en la superficie celular, los componentes de cera
doplasmatico a la membrana plasmatica por dos posibles podrian ser transferidos de la bicapa por transportadores
rutas: directamente del reticulo endoplasmético a la mem- ABC, o bien por dos mecanismos propuestos (Figura 4, 3a),
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transferidos directamente a través de la pared celular, o aca-
rreados por proteinas de transferencia de lipidos (LTPs) a
la cuticula (Figura 4, 3b) (Schulz y Frommer, 2004; Kunst
et al., 2006; Shepherd y Griffiths, 2006; Panikashvili y Aha-
roni, 2008).

CONCLUSION

La cuticula es una estructura heterogénea, cuya sintesis
es controlada por factores genéticos, fisiologicos, climato-
légicos y de manejo, tanto en campo como en postcosecha.
Estos factores influyen en su composicién y ultraestructu-
ra, por lo que no se debe generalizar sobre su morfologia y
composicién quimica.

Ademds de ser una barrera fisica, la cuticula es una es-
tructura que cumple funciones importantes en la fisiologia
de la planta, como: mantener limpia y seca la superficie de
la planta o del fruto, y asi evitar la acumulacién de agua,
particulas de polvo y esporas; influye en las interacciones
planta-plaga, mediante el reconocimiento de sefales de
patogenos e insectos; termorreguladora importante en las
interacciones de las plantas con el ambiente y sirve de pro-
teccién contra los rayos UV; soporte mecdnico; y participa-
ci6n indirecta en la correcta formacion de los érganos en
las primeras fases de desarrollo de la planta, ya que impide
la adhesion incontrolada de las células epidérmicas de los
o6rganos en formacion.

La biosintesis de la cera cuticular ha sido estudiada du-
rante los ultimos afios, con enfoques bioquimicos y fisio-
légicos. A pesar de estos esfuerzos, todavia se conoce poco
sobre los factores que regulan la localizacion de los precur-
sores de los acidos grasos y la regulacion que existe entre
la sintesis de ceras con la sintesis de cutina, asi como los
mecanismos de transporte y deposicién de sus componen-
tes. Los estudios recientes enfocados en el aislamiento y es-
tudio de los genes que codifican proteinas de transferencia
de lipidos, implicadas en el transporte de los monomeros,
han contribuido a elucidar el fenémeno de la transferencia
de los componentes cuticulares a través de la pared celular
durante la biosintesis de la cuticula

Estos conocimientos permiten comprender mejor la bio-
sintesis y fisiologia de la cuticula, y proporcionan las bases
para llevar a cabo una modificacién racional de las cuticu-
las mediante ingenieria genética con el fin de mejorar la re-
sistencia de productos agricolas a diferentes tipos de estrés,
tanto bidtico como abidtico, y aumentar la vida postcose-
cha de productos hortofruticolas.
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