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Abstract

The formation of fleshy fruits involves three stages: growth, 
development and maturation. The objective of this review 
is to compile information on relevant research related 
to fruit maturation and biochemical changes occurring 
during post-harvest management. In order to carry out this 
study search we used multiple databases (Scielo, Redalyc, 
Elsevier, Scopus, Wiley online library, Sciencedirect, 
Springer). The ripening of the fruit is an important process 
that activates a whole set of biochemical routes that make 
it attractive and desirable for consumers. The study of the 
maturation of fruits has been of great interest in the research 
since the biochemical and physicochemical changes that 
occur during this stage cause great economic losses. It 
is important to have knowledge of the processes, which 
allows biotechnologists and plant breeders to generate more 
knowledge or propose outstanding horticultural materials, 
application of postharvest management techniques more 
effective and useable to reduce postharvest losses.

Resumen 

La formación de frutos carnosos involucra tres etapas: 
crecimiento, desarrollo y maduración. El objetivo de esta 
revisión se enfoca en la recopilación de la información sobre 
investigaciones relevantes relacionadas con la maduración 
de los frutos y los cambios bioquímicos que ocurren durante 
el manejo postcosecha de éstos. Para realizar esta búsqueda 
de estudios se realizó uso de múltiples bases de datos 
(Scielo, Redalyc, Elsevier, Scopus, Wiley online library, 
Sciencedirect, Springer). La maduración del fruto es un 
importante proceso que activa a todo un conjunto de rutas 
bioquímicas que hacen que éste sea atractivo y deseable para 
los consumidores. El estudio de la maduración de los frutos 
ha sido de gran interés en la investigación ya que los cambios 
bioquímicos y fisicoquímicos que ocurren durante esta etapa 
ocasionan grandes pérdidas económicas. Es importante 
tener conocimiento de los  procesos, lo que permite que los 
investigadores biotecnologos y fitomejoradores generan 
mas conocimiento o propongan materiales hortofrutícolas 
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sobresalientes, aplicación de técnicas de manejo poscosecha 
mas efectivas y aprovechables para disminuir las pérdidas 
postcosecha.

Palabras clave: etileno, frutos climatéricos, maduración, 
poscosecha.

Introducción

El ablandamiento de los frutos es una serie de eventos 
genéticamente programados, caracterizados por procesos 
bioquímicos y fisiológicos que alteran su firmeza, color, 
sabor y textura (Nishiyama et al., 2007). Dado que la mayor 
parte de los atributos de calidad son el resultadao del proceso 
de maduración, se ha considerado esencial comprender los 
mecanismos regulatorios involucrados en esta etapa de 
desarrollo de los frutos (Bouzayen et al., 2010).

Los frutos son productos altamente perecederos debido a 
su arquitectura celular y la intensa actividad metabólica 
(Dos Santos et al., 2015). Algunos procesos de deterioro 
causan a los agricultores pérdidas de hasta 40% del valor 
de la cosecha antes de que lleguen al consumidor (Kitinoja 
et al., 2011). La aplicación de las tecnologías apropiadas 
para mantener la calidad depende del conocimiento de la 
estructura del fruto, la fisiología y las transformaciones 
metabólicas (Pech et al., 2013), por ello se han realizado 
estudios con el fin de comprender mejor  el órgano floral 
y el desarrollo del fruto (Bao et al., 2010; Seymour et al., 
2013), el papel de las hormonas y los genes relacionados 
con el desarrollo y la maduración (Alexander y Grierson, 
2002; Cara y Giovannoni, 2008; Kumar et al., 2014), 
así como los desórdenes fisiológicos (Pegoraro et al., 
2010) y las alteraciones epigenéticas asociadas a la 
maduración (Manning et al., 2006; Zhong et al., 2013)  
(Dos Santos et al., 2015).

El objetivo de esta investigación es recopilar la información 
más relevante publicada referente a los cambios que ocurren 
en los frutos durante la etapa postcosecha.

Maduración fisiológica de los frutos

El desarrollo del fruto ocurre en tres etapas: crecimiento, 
desarrollo y maduración, seguidas por el ablandamiento y 
la senescencia (Alba et al., 2005).

Keywords: climacteric fruits, ethylene, maturation, post-
harvest. 

Introduction

The softening of fruits is a series of genetically programmed 
events, characterized by biochemical and physiological 
processes that alter its firmness, color, taste and texture 
(Nishiyama et al., 2007). Since most of the quality attributes 
are the result of the maturation process, it has been considered 
essential to understand the regulatory mechanisms involved 
in this stage of fruit development (Bouzayen et al., 2010).

Fruits are highly perishable products due to their cellular 
architecture and intense metabolic activity (Dos Santos et 
al., 2015). Some deterioration processes cause farmers to 
lose up to 40% of the value of the crop before they reach 
the consumer (Kitinoja et al., 2011). The application of 
appropriate technologies to maintain quality depends on 
the knowledge of fruit structure, physiology and metabolic 
transformations (Pech et al., 2013). Therefore, studies have 
been carried out in order to better understand the floral 
organ and the development of the fruit (Bao et al., 2010; 
Seymour et al., 2013), the role of hormones and genes related 
to development and maturation (Alexander and Grierson, 
2002; Cara and Giovannoni, 2008; Kumar et al., 2014), 
and physiological disorders (Pegoraro et al., 2010) and 
epigenetic alterations associated with maturation (Manning 
et al., 2006; Zhong et al., 2013) (Dos Santos et al., 2015).

The objective of this research is to compile the most relevant 
information published concerning the changes that occur in 
the fruits during the post-harvest stage.

Physiological maturation of fruits

The development of the fruit occurs in three stages: growth, 
development and ripening, followed by softening and 
senescence (Alba et al., 2005).

The fruit begins to develop shortly after pollination and 
fertilization (O’Neill, 1997) through cell division, a 
phenomenon that occurs in the early stages of development 
(Dos Santos et al., 2015). After this period, the growth 
occurs due to the increase of size of the cell when the 
vacuoles appear. This stage is characterized by the growth 
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El fruto comienza a desarrollarse poco tiempo después de 
la polinización y la fertilización (O’Neill, 1997) a través de 
la divison celular, fenómeno que se presenta en las primeras 
etapas del desarrollo (Dos Santos et al., 2015). Después 
de este periodo, el crecimiento ocurre debido al aumento 
de tamaño de la célula al aparecer las vacuolas. Esta etapa 
se caracteriza por el crecimiento y alargamiento del fruto, 
seguida por una fase de maduración, donde el número de 
células se mantiene relativamente constante, observándose 
un aumento en el tamaño de las mismas (Dos Santos et al., 
2015). Esta expansión aumenta en la maduración, etapa 
donde el fruto es capaz de madurar aún adherido a la planta. 

Dentro de las etapas mencionadas, ocurren varios pasos que 
se llevan a cabo entre el inicio del desarrollo del fruto y su 
senescencia (Figura 1). La madurez fisiológica ocurre antes 
del desarrollo completo del fruto que después de cosechado 
debe sobrevivir con sus propios sustratos acumulados (Dos 
Santos et al., 2015). Este es un paso intermedio entre el fin 
del crecimiento y el inicio de la senescencia (Dos Santos 
et al., 2015). Las actividades bioquímicas y fisiológicas 
involucradas en el ablandamiento, como cambios en la 
firmeza y en la velocidad de respiración, entre otros; son 
irreversibles una vez iniciadas (Omboki et al., 2015). Solo 
pueden retrasarse o disminuir su velocidad con la aplicación 
externa de ciertos procedimientos (Omboki et al., 2015).

Además, desde el desarrollo y hasta la maduración, varios 
genes están involucrados y entre estos se encuentran los 
factores de transcripción (TFs) que tienen gran importancia 
en la modulación de la expresión de varios genes y procesos 
metabólicos (O’Neill 1997; Giovannoni, 2001).

El proceso de maduración, cambios bioquímicos y 
sensoriales

En las etapas finales del crecimiento y el desarrollo, ocurre el 
proceso de maduración en dos pasos: la madurez fisiológica, 
es cuando el fruto alcanza su máximo tamaño y el mayor 
vigor de las semillas; y segundo, la madurez de consumo, 
aquí los cambios del fruto incluyen 1) la modificación del 
color a través de la alteración en el contenido de clorofilas, 
carotenoides y la acumulación de los flavonoides; 2) la 
modificación de la textura vía alteración del turgor celular y 
de la estructura de la pared celular y por el metabolismo; 3) 
la modificación de azúcares, ácidos orgánicos y compuestos 
volátiles que afectan la calidad nutricional, el sabor y el 
aroma del fruto; y 4) aumento en la susceptibilidad al ataque 
de patógenos oportunistas que están asociados a la pérdida de 

and elongation of the fruit, followed by a maturation stage, 
where the number of cells remains relatively constant, 
being observed an increase in the size of the same ones 
(Dos Santos et al., 2015). This expansion increases in 
maturation, stage where the fruit is able to ripen still 
attached to the plant.

Within the mentioned stages, several steps occur between the 
beginning of fruit development and its senescence (Figure 
1). What is called physiological maturity occurs before the 
complete development of the fruit that after harvesting must 
survive with its own accumulated substrates (Dos Santos et 
al., 2015). This is an intermediate step between the end of 
growth and the onset of senescence (Dos Santos et al., 2015). 
The biochemical and physiological activities involved in 
softening, such as changes in firmness and respiration rate, 
among others; are irreversible once initiated (Omboki et al., 
2015). They can only delay or slow down with the external 
application of certain procedures (Omboki et al., 2015).

In addition, from development to maturation, several genes 
are involved and among these are transcription factors (TFs) 
that are of great importance in modulating the expression 
of various genes and metabolic processes (O’Neill 1997; 
Giovannoni, 2001).

The process of maturation, biochemical and sensory 
changes

In the final stages of growth and development, the 
maturation process takes place in two steps: physiological 
maturity, when the fruit reaches its maximum size and the 
greatest vigor of the seeds; and second, the maturity of 
consumption, here the changes of the fruit include 1) the 
color modification through the alteration in the content 

Figura 1. Etapas entre la formación del fruto y la senescencia 
(Watada et al., 1984; Dos Santos et al., 2015).

Figure 1. Stages between fruit formation and senescence 
(Watada et al., 1984; Dos Santos et al., 2015).

Iniciación Muerte
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integridad de la pared celular (Giovannoni, 2004; Seymour 
et al., 2013; Dos Santos et al., 2015). A continuación se 
describen estos fenómenos más a detalle:

Modificación del color. Los pigmentos son esenciales para 
que los frutos sean atractivos, se acumulan comúnmente en la 
cutícula durante el proceso de maduración, aunque muchos 
frutos climatéricos también acumulan pigmentos en el tejido 
de la pulpa durante la maduración postcosecha, a diferencia 
de los frutos no climatéricos (Bouzayen et al., 2010). Los 
pigmentos más importantes son los carotenoides y las 
antocianinas (Bartley y Scolnik, 1995). Además de su papel 
en la pigmentación, son importantes para la salud humana 
como fuentes de vitamina A y compuestos antioxidantes, 
respectivamente (Bartley y Scolnik, 1995). 

Los carotenoides comprenden a los carotenos, como el 
licopeno, el β-caroteno y las xantofilas que incluyen a la 
luteína (Bouzayen et al., 2010). Las antocianinas pertenecen 
a la subclase flavonoide de los compuestos fenólicos (He y 
Giusti, 2010). En la uva (Vitis vinifera), donde las antocianinas 
son cruciales para la calidad del vino, se ha demostrado que el 
etileno estimula la coloración de la baya, por lo que se concluye 
que esta hormona está involucrada en la regulación de los 
genes de la biosíntesis de antocianinas (El-Kereamy et al., 
2003; Bouzayen et al., 2010). Es sabido que las condiciones 
ambientales y el manejo de la huerta, donde se incluyen el 
riego, la poda y la fertilización impactan fuertemente en la 
coloración de los frutos (Bouzayen et al., 2010). 

Estudios han demostrado que existe una correlación positiva 
entre la síntesis de antocianinas y la intensidad de la luz solar 
en diversos frutos como la manzana (Malus domestica) 
(Ju et al., 1999), la uva (Vitis vinifera) (Dokoozlian y 
Kliewer, 1996; Bergqvist et al., 2001; Spayd et al., 2002), 
el durazno (Prunus persica) (Jia et al., 2005), la fresa 
(Fragaria ananassa) (Da Silva et al., 2007) y el litchi (Litchi 
chinensis) (Tyas et al., 1998). En estos casos, la luz del sol 
aumenta la síntesis de antocianinas (de Pascual-Teresa 
y Sánchez-Ballesta, 2008). Los cambios de temperatura 
también juegan un papel importante, se ha observado que 
ambientes con temperaturas bajas favorecen la acumulación 
de antocianinas, mientras que climas cálidos disminuyen la 
síntesis de estos compuestos  (Leng et al., 2000; Li et al., 
2004; Mori et al., 2005).

Las deficiencias en nutrientes, especialmente fósforo (P) y 
nitrógeno (N) inducen la acumulación de antocianinas en 
diferentes especies (Hodges y Niozillo, 1995; de Pascual-

of chlorophylls, carotenoids and the accumulation of 
flavonoids; 2) modification of the texture via alteration of 
the cellular turgor and the structure of the cell wall and by 
the metabolism; 3) modification of sugars, organic acids 
and volatile compounds that affect the nutritional quality, 
flavor and aroma of the fruit; and 4) increased susceptibility 
to attack by opportunistic pathogens that are associated with 
loss of cell wall integrity (Giovannoni, 2004; Seymour et 
al., 2013; Dos Santos et al., 2015). These phenomena are 
described in more detail below:

Color modification. The pigments are essential for attractive 
fruits, they accumulate commonly in the cuticle during the 
maturation process, although many climacteric fruits also 
accumulate pigments in the pulp tissue during post-harvest 
maturation, unlike non-climacteric fruits (Bouzayen et al., 
2010). The most important pigments are carotenoids and 
anthocyanins (Bartley and Scolnik, 1995). In addition to 
their role in pigmentation, they are important for human 
health as sources of vitamin A and antioxidant compounds, 
respectively (Bartley and Scolnik, 1995).

Carotenoids include carotenes, such as lycopene, β-carotene, 
and xanthophylls including lutein (Bouzayen et al., 2010). 
The anthocyanins belong to the flavonoid subclass of 
phenolic compounds (He and Giusti, 2010). In grape (Vitis 
vinifera), where anthocyanins are crucial for wine quality, 
it has been shown that ethylene stimulates berry coloration, 
so it is concluded that this hormone is involved in the 
regulation of the genes of the biosynthesis of anthocyanins 
(El-Kereamy et al., 2003; Bouzayen et al., 2010). It is known 
that environmental conditions and orchard management, 
including irrigation, pruning and fertilization, strongly 
impact the coloring of fruits (Bouzayen et al., 2010).

Studies have shown that there is a positive correlation 
between anthocyanin synthesis and sunlight intensity in 
various fruits such as apple (Malus domestica) (Ju et al., 
1999), grape (Vitis vinifera) (Dokoozlian and Kliewer, 1996; 
Bergqvist et al., 2001; Spayd et al., 2002), peach (Prunus 
persica) (Jia et al., 2005), strawberry (Fragaria ananassa) 
(Da Silva et al., 2007) and litchi (Litchi chinensis) (Tyas et 
al., 1998). In these cases, sunlight increases the synthesis 
of anthocyanins (de Pascual-Teresa and Sánchez-Ballesta, 
2008). The temperature changes also play an important role, 
it has been observed that environments with low temperatures 
favor the accumulation of anthocyanins, whereas warm 
climates decrease the synthesis of these compounds (Leng 
et al., 2000; Li et al., 2004; Mori et al., 2005).
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Teresa y Sánchez-Ballesta, 2008). En tomate (Solanum 
lycopersicum), además de aumentar el contenido de 
flavonoides, el estrés por N también produce efectos en la 
expresión diferencial de genes que codifican enzimas para la 
biosíntesis de antocianinas (Bongue- Bartelsman y Phillips, 
1995). En contraste, se ha reportado que altos niveles de N 
aplicado a árboles de durazno (Prunus persica) y nectarina 
(Prunus persica var. nucipersica) afectan negativamente la 
calidad del fruto, ya que la madurez se retrasa, el porcentaje 
de coloración roja disminuye y el tamaño del fruto no 
aumenta en comparación con los frutos tratados con niveles 
óptimos de N (Daane et al., 1995). Se observaron resultados 
similares en aronia negra (Aronia melanocarpa cv. Viking) 
al utilizar un fertilizante con combinación de N, P y potasio 
(K) (Jeppsson, 2000).

Modificación de la textura. Uno de los principales factores 
asociado con el deterioro postcosecha de los frutos es la 
velocidad de ablandamiento, que provoca una vida de 
anaquel más corta, reduciendo los tiempos de transporte y 
distribución y aumenta las pérdidas postcosecha (Bapat et 
al., 2010).

El ablandamiento de los frutos es causado por el efecto 
acumulativo de una serie de modificaciones que ocurren 
en las redes de polímeros que constituyen la pared celular 
primaria. El ablandamiento del fruto es un proceso complejo 
que involucra tres pasos subsecuentes: 1) relajación de la 
pared celular mediada por expansinas; 2) despolimerización 
de hemicelulosas; y 3) despolimerización de poliurónidos 
por la poligalacturonasa u otras enzimas hidrolíticas 
(Brummell et al., 1999; Payasi et al., 2009); lo cual 
contribuye a una pérdida de firmeza y cambios en calidad de 
la textura (Brummell y Harpster, 2001). Las modificaciones 
en los polímeros de la pared celular durante el ablandamiento 
son complicadas y se considera que involucran una acción 
coordinada e interdependiente de un rango de enzimas y 
proteínas modificadoras de la pared celular tales como la 
poligalacturonasa (PG, EC 3.2.1.15), pectinmetilesterasa 
(PME, EC 3.1.1.11), β-galactosidasa (EC 3.2.1.23) 
xiloglucano endotransglicosilasa (XET, EC 2.4.1.207) y 
expansinas (Brummell y Harpster, 2001; Payasi et al., 2009).

Modificación del aroma. El aroma es una mezcla compleja 
de un amplio rango de compuestos. Los compuestos volátiles 
del aroma contribuyen decisivamente a la calidad sensorial 
de los frutos (Bouzayen et al., 2010). En años recientes, 
los esfuerzos en la investigación se han dirigido hacia el 
aislamiento de genes relacionados a los compuestos volátiles 

Nutrient deficiencies, especially phosphorus (P) and 
nitrogen (N) induce the accumulation of anthocyanins in 
different species (Hodges and Niozillo, 1995; de Pascual- 
Teresa and Sánchez-Ballesta, 2008). In tomato (Solanum 
lycopersicum), in addition to increasing the flavonoid 
content, N stress also produces effects on the differential 
expression of genes encoding enzymes for anthocyanin 
biosynthesis (Bongue-Bartelsman and Phillips, 1995). In 
contrast, high levels of N applied to peach (Prunus persica) 
and nectarine (Prunus persica var. nucipersica) trees have 
been reported to adversely affect fruit quality, as maturity is 
delayed, the percentage of red coloration decreases and fruit 
size does not increase compared to fruits treated with optimal 
N levels (Daane et al., 1995). Similar results were observed 
in black aronia (Aronia melanocarpa cv. Viking) when 
using a fertilizer with combination of N, P and potassium 
(K) (Jeppsson, 2000).

Modification of texture. One of the main factors associated 
with fruit post-harvest deterioration is softening velocity, 
which results in shorter shelf life, reducing transport and 
distribution times and increasing post-harvest losses (Bapat 
et al., 2010).

The softening of the fruits is caused by the cumulative 
effect of a series of modifications occurring in the polymer 
networks constituting the primary cell wall. The softening 
of the fruit is a complex process involving three subsequent 
steps: 1) relaxation of the cell wall mediated by expansins; 2) 
depilimerization of hemicelluloses; and 3) depolymerization 
of polyuronides by polygalacturonase or other hydrolytic 
enzymes (Brummell et al., 1999; Payasi et al., 2009); which 
contributes to a loss of firmness and changes in texture 
quality (Brummell and Harpster, 2001). Modifications in 
cell wall polymers during softening are complicated and 
are considered to involve coordinated and interdependent 
action of a range of cell wall modifying enzymes and 
proteins such as polygalacturonase (PG, EC 3.2.1.15), 
pectinmethylesterase (PME, EC 3.1.1.11), β-galactosidase 
(EC 3.2.1.23) xyloglucan endotransglicosilase (XET, EC 
2.4.1.207) and expansins (Brummell and Harpster, 2001; 
Payasi et al., 2009).

Modification of aroma. Aroma is a complex blend of a wide 
range of compounds. Volatile aroma compounds contribute 
decisively to the sensory quality of fruits (Bouzayen et al., 
2010). In recent years, research efforts have focused on the 
isolation of genes related to volatile compounds in fruits 
(Aharoni et al., 2000; Yahyaoui et al., 2002; Beekwilder et 
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en frutas (Aharoni et al., 2000; Yahyaoui et al., 2002; 
Beekwilder et al., 2004; El-Sharkawy et al., 2004; Pech 
et al., 2008). Las clases más importantes de compuestos 
que confieren olor son los monoterpenos, sesquiterpenos y 
compuestos derivados de lípidos, azúcares y aminoácidos. 

Se sabe que el etileno controla la velocidad de maduración, la 
duración de la vida de anaquel y la mayoría de los eventos de 
maduración en frutos climatéricos (Bouzayen et al., 2010). 
También se ha desmostrado que el etileno tiene un papel clave 
en la regulación de genes involucrados en la producción de 
compuestos volátiles en múltiples especies frutales a través 
del uso de mutantes en tomate, líneas transgénicas de RNA 
antisentido en manzana y otros inhibidores de receptores de 
etileno (en manzana, Schaffer et al., 2007; en tomate, Kovacs 
et al., 2009; DeFillipi et al., 2009 y Gapper et al., 2013). 
Por lo tanto, se ha observado que los genotipos generados 
para tener una vida de anaquel extendida, han resultado en 
una severa pérdida de sabor y olor, ya que muchos genes 
de la biosíntesis del aroma son regulados por el etileno (El-
Sharkawy et al., 2004; Manríquez et al., 2006). 

Dandekar et al. (2004), reportaron una regulación diferencial 
de etileno con respecto a los componentes de la calidad de la 
fruta en manzana. Se ha reportado que existe una correlación 
directa entre el etileno y la producción del aroma durante 
la maduración del fruto de manzana (Wang et al., 2007). 
Asimismo, Schaffer et al. (2007), identificaron 17 genes 
candidatos que era probable que fueran puntos de control de 
etileno con respecto a la producción del aroma en manzana, 
aunque solo ciertos puntos en las rutas de la biosíntesis del 
aroma eran regulados por el etileno. Es decir, el primer 
paso en algunas rutas y los últimos pasos de todas las rutas 
biosintéticas contenían enzimas reguladas por etileno. 

Con estos hallazgos concluyeron que los pasos tanto inicial 
como final de las rutas biosintéticas son puntos importantes 
de regulación transcripcional para la producción del aroma 
en manzana. Un reto importante para el futuro será desunir la 
regulación por disminución de etileno de la inhibición de la 
producción de compuestos volátiles (Bouzayen et al., 2010).

Al final de la etapa de madurez de consumo, ocurren algunos 
cambios fisiológicos relacionados con la senescencia que 
llevan al deterioro de la membrana y a la muerte celular. En 
este aspecto, la madurez de consumo puede ser considerada 
como el primer paso de un proceso de muerte celular 
programada (Bouzayen et al., 2010). Durante la senescencia 
la síntesis de carbohidratos cesa y tiene lugar la degradación 

al., 2004; El-Sharkawy et al., 2004; Pech et al., 2008). The 
most important classes of odor-conferring compounds are 
monoterpenes, sesquiterpenes and compounds derived from 
lipids, sugars and amino acids.

It is known that ethylene controls ripening velocity, shelf life 
and most maturation events in climacteric fruits (Bouzayen 
et al., 2010). It has also been shown that ethylene plays a 
key role in regulating genes involved in the production 
of volatile compounds in multiple fruit species through 
the use of mutants in tomato, transgenic lines of antisense 
RNA in apple and other inhibitors of ethylene receptors 
(in apples, Schaffer et al., 2007, in tomato, Kovacs et 
al., 2009, DeFillipi et al., 2009 and Gapper et al., 2013). 
Therefore, it has been observed that genotypes generated 
to have an extended shelf life have resulted in a severe 
loss of taste and odor, as many aroma biosynthesis genes 
are regulated by ethylene (El-Sharkawy et al., 2004;  
Manríquez et al., 2006). 

Dandekar et al. (2004), reported a differential regulation of 
ethylene with respect to the components of fruit quality in 
apple. It has been reported that there is a direct correlation 
between ethylene and aroma production during apple fruit 
maturation (Wang et al., 2007). Also, Schaffer et al. (2007), 
identified 17 candidate genes that were likely to be ethylene 
control points with respect to apple aroma production, 
although only certain points on the aroma biosynthesis 
pathways were regulated by ethylene. That is, the first step 
in some routes and the last steps of all the biosynthetic routes 
contained enzymes regulated by ethylene.

These findings concluded that the initial and final steps of 
biosynthetic pathways are important points of transcriptional 
regulation for apple aroma production. A major challenge for 
the future will be to disentangle ethylene depletion regulation 
from the inhibition of the production of volatile compounds 
(Bouzayen et al., 2010).

At the end of the consumer maturation stage, some 
physiological changes related to senescence leading 
to membrane deterioration and cell death occur. In this 
respect, consumer maturity can be considered as the first 
step in a programmed cell death process (Bouzayen et al., 
2010). During senescence the synthesis of carbohydrates 
ceases and degradation of proteins, chlorophylls, lipids and 
nucleic acids takes place, which requires the synthesis of 
hydrolytic enzymes, as well as the synthesis of carotenoids 
and antioxidant compounds (Gapper et al., 2013). 
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de las proteínas, clorofilas, lípidos y ácidos nucleicos, que 
requiere la síntesis de enzimas hidrolíticas, así como la 
síntesis de carotenoides y de compuestos antioxidantes 
(Gapper et al., 2013). 

Dichas enzimas son sintetizadas a partir de la activación de 
genes que las codifican; así como también, todos los cambios 
bioquímicos y fisiológicos que tienen lugar durante esta 
etapa son promovidos por la expresión coordinada de genes 
relacionados con la maduración del fruto (Bouzayen et al., 
2010). También codifican para proteínas reguladoras que 
participan en las rutas de señalización y en la maquinaria 
transcripcional que regula la expresión de genes y genera 
el programa de desarrollo de la maduración (Bouzayen et 
al., 2010). El conjunto de genes que controlan la firmeza, 
el sabor, el color y el aroma del fruto están regulados por un 
diferente conjunto específico de genes que a su vez pueden 
ser regulados ya sea por uno solo o por un conjunto de 
factores de transcripción (Nath et al., 2007).

Actividad respiratoria

Los frutos son definidos fisiológicamente con base a la 
presencia (climatéricos) o ausencia (no climatéricos) de 
un aumento en la respiración y en la síntesis de etileno al 
comienzo de la madurez de consumo (Lelièvre et al., 1997).

Los frutos climatéricos son aquellos que pueden madurar 
no sólo adheridos a la planta, sino también después de la 
cosecha, cuando son cortados en la etapa pre climatérica, 
como el tomate (Solanum lycopersicum), la manzana (Malus 
domestica) y el plátano (Musa spp.), este tipo de frutos 
alcanza más pronto la senescencia (Fernández-Trujillo et 
al., 2007; Obando-Ulloa et al., 2008) en vista de que la 
respiración está acompañada por un aumento similar en los 
niveles de etileno, que coordina y sincroniza el proceso de 
maduración (Omboki et al., 2015).

Por otro lado, los frutos no climatéricos como la fresa 
(Fragaria spp.), la uva (Vitis vinifera L.) y los cítricos, 
solo alcanzan la maduración cuando aún están unidos a la 
planta, ya que no presentan un aumento en la respiración y 
en la producción de etileno después de la cosecha (Biale, 
1964; Given et al., 1988; Chervin et al., 2004). Los frutos 
no climatéricos no desarrollan los patrones climatéricos 
que incluyen el aumento en la respiración, biosíntesis de 
etileno y respuesta autocatalítica al etileno, pero muestran 
algunas respuestas típicas al etileno como desverdizado 
(cambios en la coloración de verde a amarillo o anaranjado 

These enzymes are synthesized from the activation of 
genes encoding them; as well as all the biochemical and 
physiological changes that take place during this stage are 
promoted by the coordinated expression of genes related 
to fruit ripening (Bouzayen et al., 2010). They also encode 
regulatory proteins that participate in signaling pathways 
and in the transcriptional machinery that regulates gene 
expression and generates the maturation development 
program (Bouzayen et al., 2010). The set of genes controlling 
the firmness, taste, color and aroma of the fruit are regulated 
by a different set of specific genes which in turn can be 
regulated either by a single or by a set of transcription factors 
(Nath et al., 2007).

Respiratory activity

The fruits are defined physiologically based on the presence 
(climacterics) or absence (non-climacterics) of an increase in 
respiration and in the synthesis of ethylene at the beginning 
of the maturity of consumption (Lelièvre et al., 1997).

The climacteric fruits are those that can ripen not only 
to the plant, but also after harvest, when cut in the pre-
climacteric stage, such as tomato (Solanum lycopersicum), 
apple (Malus domestica) and banana Musa spp.) this type 
of fruit reaches senescence sooner (Fernandez-Trujillo et 
al., 2007; Obando-Ulloa et al., 2008) in view of the fact that 
respiration is accompanied by a similar increase in ethylene 
levels, which coordinates and synchronizes the maturation 
process (Omboki et al., 2015).

On the other hand, non-climacteric fruits such as strawberry 
(Fragaria spp.), grape (Vitis vinifera L.) and citrus fruits, 
only reach ripeness when still attached to the plant, since 
they do not present an increase in respiration and in the 
production of ethylene after harvest (Biale, 1964; Given 
et al., 1988; Chervin et al., 2004). Non-climacteric fruits 
do not develop climacteric patterns that include increased 
respiration, ethylene biosynthesis and autocatalytic 
response to ethylene, but show some typical responses 
to ethylene as degreed (changes in green to yellow or 
orange coloration and softening (synthesis of enzymes that 
degrade the cell wall), among others (Dos Santos et al., 
2015), that is, the same biochemical changes are carried 
out in the color, texture, taste and smell of the fruit. This 
suggests that the genes involved are the same ones that 
are differentially expressed due to the evolution that their 
regulators have been conserved via evolutionary processes 
(Omboki et al., 2015).



Rev. Mex. Cienc. Agríc. Pub. Esp. Núm. 19  12 de noviembre - 31 de diciembre, 2017 Mónica Elizabeth Martínez-González et al.4082

y ablandamiento (síntesis de enzimas que degradan la pared 
celular), entre otros (Dos Santos et al., 2015). Es decir, 
se llevan a cabo los mismos cambios bioquímicos en el 
color, textura, sabor y olor del fruto. Esto sugiere que los 
genes involucrados son los mismos que están expresados 
diferencialmente debido a la evolución que sus reguladores 
han sido conservados vía procesos evolutivos (Omboki et 
al., 2015).

Los frutos climatéricos sufren un deterioro masivo durante 
el manejo postcosecha, lo que se traduce en pérdidas 
económicas significativas (Bapat et al., 2010). El proceso 
de la maduración involucra aspectos tales como la 
regulación del control metabólico, la comunicación entre 
organelos, los reguladores de crecimiento y la expresión 
genética (Alexander y Grierson, 2002). Diversos estudios 
genéticos han sugerido que el proceso de la maduración 
está programado en la célula y que requiere de la expresión 
diferencial de genes, lo que resulta en la transcripción de 
mRNA específicos y en la síntesis de proteínas de novo 
(Lincoln y Fischer, 1988; Darley et al., 2001). 

En este sentido, se han utilizado técnicas de biología 
molecular dirigidas al aislamiento, reconocimiento y 
expresión de los genes de las principales enzimas que actúan 
durante el ablandamiento que se presenta en la maduración 
de los frutos (Brummell y Harpster, 2001); sin embargo, 
las diferencias moleculares que hay entre la maduración 
climatérica y no climatérica aún son poco conocidas 
(Giovannoni, 2004).

Aunque el papel específico de la respiración climatérica en 
la maduración del fruto aún no está claro, la incorporación 
del etileno como coordinador de la maduración de especies 
climatéricas probablemente sirva para facilitar la maduración 
rápida y coordinada (Giovannoni, 2004).

El etileno

El crecimiento y desarrollo del futo son controlados por la 
producción de hormonas, las cuales son susceptibles a los 
cambios ambientales (McClellan y Chang, 2008). Entre 
estas hormonas se encuentra el etileno, que controla muchos 
procesos en la plantas superiores, como la senescencia de 
los órganos, respuesta al estrés, la germinación de la semilla 
(Owino et al., 2006; Zhu y Zhou; 2007; Jiang et al., 2011; 
Oms-Oliu et al., 2011; Zheng et al., 2013), la cicatrización de 
heridas (Capitani et al., 1999), además de las interacciones 
con otras hormonas e iones metálicos (Cervantes, 2002). 

The climacteric fruits undergo a massive deterioration during 
post-harvest handling, which translates into significant 
economic losses (Bapat et al., 2010). The process of 
maturation involves aspects such as regulation of metabolic 
control, communication between organelles, growth 
regulators and gene expression (Alexander and Grierson, 
2002). Several genetic studies have suggested that the 
maturation process is programmed in the cell and requires 
differential expression of genes, resulting in the transcription 
of specific mRNAs and the synthesis of de novo proteins 
(Lincoln and Fischer, 1988; Darley et al., 2001).

In this sense, we have used molecular biology techniques 
aimed at isolating, recognition and expression of the genes 
of the major enzymes involved during softening that 
occurs in fruit ripening (Brummell and Harpster, 2001); 
however, the molecular differences between climatic and 
non-climacteric maturation are still poorly understood 
(Giovannoni, 2004).

Although the specific role of climacteric respiration in fruit 
maturation is not yet clear, the incorporation of ethylene 
as a coordinator of the maturation of climacteric species 
is likely to facilitate rapid and coordinated maturation 
(Giovannoni, 2004).

Ethylene

The growth and development of the fucus are controlled 
by the production of hormones, which are susceptible to 
environmental changes (McClellan and Chang, 2008). 
Among these hormones is ethylene, which controls many 
processes in higher plants, such as organ senescence, stress 
response, seed germination (Owino et al., 2006; Zhu and 
Zhou; 2007; Jiang et al., 2011; Oms-Oliu et al., 2011; 
Zheng et al., 2013), wound healing (Capitani et al., 1999), 
in addition to interactions with other hormones and metal 
ions (Cervantes, 2002). It has also been identified as the 
main hormone that initiates and controls the ripening process 
of the fruit (Abeles et al., 1992; Lara and Vendrell, 2003; 
Owino et al., 2006; McClellan and Chang, 2008; Pech et 
al., 2008; Asif et al., 2009; Wang et al., 2009; Bapat et al., 
2010; Iguaran and Alzate, 2014). In summary, the presence 
of ethylene initiates maturation and completes it in several 
steps (Omboki et al., 2015).

In fleshy fruits, attempts have been made to decrease 
ethylene biosynthesis during maturation to retard post-
harvest deterioration (Bapat et al., 2010) since once 
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Asimismo, ha sido identificado como la principal hormona 
que inicia y controla el proceso de maduración del fruto 
(Abeles et al., 1992; Lara y Vendrell, 2003; Owino et al., 
2006; McClellan y Chang, 2008; Pech et al., 2008; Asif et 
al., 2009; Wang et al., 2009; Bapat et al., 2010; Iguarán y 
Alzate, 2014). En resumen, la presencia del etileno inicia 
la maduración y la completa en varias etapas (Omboki et 
al., 2015).

En frutos carnosos, se ha intentado disminuir la biosíntesis 
del etileno durante la maduración para retardar el deterioro 
en postcosecha (Bapat et al., 2010) puesto que una vez que 
la maduración ha sido iniciada, el proceso es incontrolable 
(Jiang et al., 2011). La mayor parte de los procedimientos 
utilizados para limitar la biosíntesis de etileno se enfocan 
en el aumento o disminución de la temperatura y la 
modificación de la atmósfera en la que se conservan los 
frutos (Lara y Vendrell, 2003; Zhu y Zhou, 2007; Asif et 
al., 2009).

Biosíntesis de etileno

El etileno se produce en la mayoría de los tejidos de plantas 
(Oms-Oliu et al., 2011). En los frutos existen dos sistemas 
distintivos de biosíntesis.

El sistema 1 corresponde a una baja producción de etileno 
en el periodo pre-climatérico de los frutos climatéricos 
y está presente a lo largo del desarrollo de frutos no 
climatéricos. El sistema 2 se refiere a una producción de 
etileno autorregulatoria llamada “síntesis autocatalítica”, 
y es específica para frutos climatéricos (Bapat et al., 2010). 
Es decir, que en el inicio de la maduración, los frutos 
climatéricos presentan un punto máximo de respiración, 
seguido por una explosión en la producción de etileno, 
mientras que, en los frutos no climatéricos, la maduración es 
independiente del etileno, el cual está presente solo a un nivel 
basal (Asif et al., 2009). Además, la explosión climatérica 
de la producción de etileno estimula los genes responsables 
de la biosíntesis del etileno (Lara y Vendrell, 2003).

La ruta biosintética del etileno (Figura 2) está bien establecida 
(Yang y Hoffman, 1984). Esta hormona de la maduración 
inicia con la conversión de metionina a S-adenosil-
L-metionina (SAM) y ácido 1-aminociclopropano-1-
carboxilico (ACC) (Kende, 1993). Dos enzimas clave 
están involucradas en la ruta biosintética, la ACC sintasa 
(ACS), que convierte a SAM en ACC, y la ACC oxidasa 
(ACO) que convierte a ACC en etileno (Kende, 1993) y se 

maturation has been initiated, the process is uncontrollable 
(Jiang et al., 2011). Most of the procedures used to limit 
ethylene biosynthesis focus on increasing or decreasing 
the temperature and changing the atmosphere in which the 
fruits (Lara and Vendrell, 2003; Zhu and Zhou, 2007; Asif 
et al., 2009).

Biosynthesis of ethylene

Ethylene is produced in most plant tissues (Oms-Oliu et 
al., 2011). In the fruits there are two distinct systems of 
biosynthesis.

System 1 corresponds to a low ethylene production in 
the pre-climacteric period of the climacteric fruits and is 
present throughout the development of non-climacteric 
fruits. System 2 refers to a production of self-regulating 
ethylene called “autocatalytic synthesis”, and is specific 
for climacteric fruits (Bapat et al., 2010). That is, at the 
beginning of maturation, the climacteric fruits present a 
maximum point of respiration, followed by an explosion 
in the production of ethylene, whereas, in non-climacteric 
fruits, maturation is independent of ethylene, which is 
present only at a basal level (Asif et al., 2009). In addition, 
the climatic explosion of ethylene production stimulates 
the genes responsible for ethylene biosynthesis (Lara and 
Vendrell, 2003).

The ethylene biosynthetic pathway (Figure 2) is 
well established (Yang and Hoffman, 1984). This 
maturation hormone begins with the conversion of 
methionine to S-adenosyl-L-methionine (SAM) and 
1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) (Kende, 
1993). Two key enzymes are involved in the biosynthetic 
pathway, ACC synthase (ACS), which converts SAM into 
ACC, and ACC oxidase (ACO) which converts ACC into 
ethylene (Kende, 1993) and identified and characterized 
genes which encode them (Sato and Theologis, 1989; 
Hamilton et al., 1990, 1991). The expression profiles and 
regulatory mechanisms of ACS and ACO genes in fruits 
have been investigated in plants (Liu et al., 2015).

Figura 2. Principales pasos en la biosíntesis de etileno.
Figure 2. Main steps in ethylene biosynthesis.
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han identificado y caracterizado los genes correspondientes 
que las codifican (Sato y Theologis, 1989; Hamilton et al., 
1990, 1991). Los perfiles de expresión y mecanismos de 
regulación de los genes de ACS y ACO en frutos han sido 
investigados en plantas (Liu et al., 2015). 

En tomate se ha reportado que tanto ACS como ACO 
son codificadas por una familia de multigenes de cinco y 
nueve miembros, respectivamente, con expresión regulada 
diferencialmente durante el desarrollo y la madurez del fruto 
(Bapat et al., 2010; Bouzayen et al., 2010). Asimismo, los 
genes de ACS y ACO han sido utilizados como blanco para 
suprimir la producción de etileno y retardar la maduración 
y la senescencia de los frutos en otras especies como 
melón (Cucumis melo var. cantalupensis; Ayub et al., 
1996),  manzana (Wang et al., 2009) y en frutos de mora 
(Morus atropurpurea cv. Jialing; Liu et al., 2015).

Control químico de la respuesta al etileno

Un inhibidor de etileno, un compuesto llamado 
1-metilcilopropeno (1-MCP), ha probado ser un antagonista 
potente de la acción del etileno y ahora es usado como una 
herramienta de investigación para poder llegar a un mejor 
entendimiento de los procesos reguladores de etileno y 
para la extensión de la vida de anaquel de frutas y vegetales 
(Blankenship y Dole, 2003). Se ha observado un amplio 
rango de efectos que varían entre especies e incluso entre 
cultivares (Watkins, 2006). Parece ser que este compuesto 
tiene limitantes en muchas especies, pero su mayor éxito ha 
sido prolongar la vida de anaquel de los frutos de manzana, lo 
que llevado a que sea ampliamente utilizado en la industria.

El 1-MCP se aplica mejor después de que la maduración ha 
iniciado. La aplicación preclimatérica resulta en una severa 
inhibición de la maduración que puede ser problemática 
para recuperarse (Omboki et al., 2015). Se determinó que la 
actividad del 1-MCP está influenciada por los niveles internos 
de etileno (Zhengke et al., 2009). Este es un descubrimiento 
importante que puede ser explotado para el cultivo hortícola 
a escala industrial o comercial (Omboki et al., 2015).

Conclusiones

Hay un notable progreso en el estudio de los mecanismos 
de la maduración de los frutos, pero un gran número de 
preguntas aún permanecen sin respuesta.

In tomato it has been reported that both ACS and ACO are 
encoded by a family of multigenes of five and nine members, 
respectively, with differentially regulated expression during 
the development and maturity of the fruit (Bapat et al., 2010; 
Bouzayen et al., 2010). In addition, ACS and ACO genes 
have been used as targets to suppress ethylene production 
and retard fruit ripening and senescence in other species 
such as melon (Cucumis melo var. cantalupensis; Ayub et 
al., 1996), apple (Wang et al., 2009) and on mulberry fruit 
(Morus atropurpurea cv. Jialing; Liu et al., 2015).

Chemical control of the ethylene response

A n  e t h y l e n e  i n h i b i t o r ,  a  c o m p o u n d  c a l l e d 
1-methylcyclopropene (1-MCP), has proven to be a potent 
antagonist of the action of ethylene and is now used as a 
research tool to reach a better understanding of the ethylene 
regulatory processes and for the extension of the shelf life 
of fruits and vegetables (Blankenship and Dole, 2003). A 
wide range of effects have been observed that vary between 
species and even between cultivars (Watkins, 2006). It 
appears that this compound has limitations in many species, 
but its greatest success has been to prolong the shelf life of 
apple fruits, which led to it being widely used in the industry.

The 1-MCP is best applied after maturation has begun. 
Preclimeric application results in severe inhibition of 
maturation that may be problematic for recovery (Omboki 
et al., 2015). It was determined that 1-MCP activity is 
influenced by internal ethylene levels (Zhengke et al., 
2009). This is an important discovery that can be exploited 
for horticultural cultivation on an industrial or commercial 
scale (Omboki et al., 2015).

Conclusions

There is remarkable progress in studying the mechanisms 
of fruit ripening, but a large number of questions remain 
unanswered.

Ethylene plays a decisive role in the maturation process 
and its relation to the different processes that occur in this 
stage in the climacteric fruits, but the role of other hormones 
and the way in which they act together with ethylene still 
remains to be addressed. Also, another topic on which more 
information is required is the mechanism by which ethylene 
selects specific genes for regulation of maturation.
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El etileno juega un papel determinante en el proceso de 
maduración y su relación con los diferentes procesos que 
ocurren en esta etapa en los frutos climatéricos, pero aún 
quedaría por abordar la función de otras hormonas y la 
forma en la que actúan junto con el etileno. Asimismo, 
otro tema sobre el que se requiere más información, es el 
mecanismo por el cual el etileno selecciona genes específicos 
de regulación de la maduración.

Por otro lado, aunque en frutos no climatéricos hay 
información acerca de los mecanismos que regulan el 
proceso de maduración, existe interés en el tema y se realizan 
estudios que están generando información valiosa. 

 Como resultado de esta búsqueda exhaustiva de información 
relacionada con los cambios biquímicos en la maduración 
de los frutos durante su manenejo poscosecha, se permite 
una actualización de lo que se hace en investigación sobre el 
tema, cuya información servirá para que los investigadores 
biotecnólogos y fitomejoradores generen conocimiento 
o propongan materiales vegetales sobresalientes con una 
técnica de manejo postcosecha mas efectiva y aplicable, 
lo que impactaría en la economía de países cuya principal 
actividad es la agricultura.
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