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Resumen

El proceso de formacién de un fruto requiere una serie
compleja de interaccion de genes y rutas de sefializacion
para la conversién de un ovario de la flor en un fruto. En
frutos carnosos involucra el crecimiento, el desarrollo y la
maduracion del fruto. El objetivo de esta revision se enfoca
en la recopilacion de la informacidn sobre investigaciones
relevantes relacionadas con la maduracion, ablandamiento
yregulacion transcripcional de los frutos durante el manejo
postcosecha de éstos. Para realizar esta busqueda se hizo
uso de multiples bases de datos (Scielo, Redalyc, Elsevier,
Scopus, Wiley Online Library, ScienceDirect, Springer).
Laimportancia de la maduracion de los frutos y su andlisis a
nivel molecular ha sido de gran interés en la investigacion,
ya que es un proceso fisioldgico y bioquimico complejo que
conduce a cambios en la apariencia, la textura, el sabor y el
aroma. Los factores de transcripcion han mostrado teneruna
gran importancia, no solo durante el desarrollo temprano,
sino también en el control regulatorio de la maduracién y
la senescencia; aunque hay avances en la identificacion de

*Recibido: marzo de 2017
Aceptado: mayo de2017

Abstract

The process of fruit formation requires a complex series of
gene interaction and signaling pathways for the conversion
of a flower ovary into a fruit. In fleshy fruits it involves
the growth, development and maturation of the fruit. The
objective of this review is to compile the information on
relevant research related to the ripening, softening and
transcriptional regulation of fruits during post - harvest
management. In order to carry out this study search,
multiple databases were used (Scielo, Redalyc, Elsevier,
Scopus, Wiley Online Library, ScienceDirect, Springer).
The importance of fruit maturation and its analysis at the
molecular level has been of great interest in research, as
it is a complex physiological and biochemical process
leading to changes in appearance, texture, taste and aroma.
Transcription factors have been shown to be of great
importance, not only during early development, but also
in the regulatory control of maturation and senescence;
although there is progress in identifying these regulators,
much remains to be investigated. In the near future, it will
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estos reguladores, queda mucho por investigar. Enun futuro
proximo, sera posible controlar la maduracion de los frutos
y alargar su vida de anaquel manipulando la produccion de
etileno utilizando un enfoque transgénico.

Palabras clave: ablandamiento, control transcripcional,
etileno, maduracion, poscosecha, regulacion.

Introduccion

Las semillas representan el germoplasma de la planta,
por lo que la estrategia para su dispersion es fundamental
para asegurar la supervivencia de la siguiente generacion.
Los frutos han desarrollado mecanismos complejos para
maximizar la eficacia de este proceso (Karlova et al.,2014).
Desde el punto de vista ecoldgico, los frutos inmaduros
representan un o6rgano que debe ser protegido y no debe ser
atractivo, el color verde le permite camuflajearse con lashojas
(Igbal et al., 2017). La maduracion es un evento coordinado
de diferentes rutas bioquimicas reguladas por el etileno
que produce cambios en el tejido que rodea a las semillas,
volviendo al fruto mas atractivoy asiayudaraladispersionde
las mismas. Estos cambios afectan el color, el olor, la textura
y el contenido de azicares, lo que ha sido explotado por los
seres humanos para la domesticacion de los cultivos (Klee y
Giovannoni, 2011; Seymour et al., 2013).

Porello, sehanrealizado estudios paraunamejor comprension
del organo floral 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 maduracion de los frutos
(Alexander y Grierson, 2002; Cara y Giovannoni, 2008;
Kumar et al., 2014), asi como los desordenes fisiologicos
(Pegoraro et al., 2010) y las alteraciones epigenéticas de la
maduracion (Manning et al., 2006; Zhong et al., 2013).

En este sentido, la biologia molecular ha contribuido
significativamente a elucidar como ocurren el crecimiento
y el desarrollo del fruto (Gapper et al.,2013; McAtee et al.,
2013;Pechetral.,2013; Seymour et al.,2013; Gapperet al.,
2014; Kumar et al., 2014; Dos Santos et al., 2015).

Estudios realizados por Bouzayen et al. (2010) revelaron
a través de herramientas gendmicas y post-genémicas
avanzadas, los mecanismos por los cuales la calidad
nutricional y sensorial se desarrollan durante las etapas de
madurez fisiologica y de consumo del fruto utilizando.
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be possible to control the maturation of fruits and extend
their shelflife by manipulating ethylene production using
a transgenic approach.

Keywords: ethylene, maturation, postharvest, regulation,
softening, transcriptional control.

Introduction

Seeds represent the germplasm of the plant, so the
strategy for dispersal is critical to ensure the survival of
the next generation. The fruits have developed complex
mechanisms to maximize the efficiency of this process
(Karlova et al., 2014). From an ecological point of view,
the immature fruits represent an organ that must be
protected, so it should not be attractive and its green color
allows it to camouflage itself with the leaves (Igbal et al.,
2017). The maturation is a coordinated event of different
biochemical pathways regulated by ethylene that produces
changes in the tissue surrounding the seeds, making the
fruit more attractive and thus helping the dispersion of the
same. These changes affect the color, smell, texture and
sugar content, which has been exploited by humans for
the domestication of crops (Klee and Giovannoni, 2011;
Seymour et al., 2013).

Therefore, studies have been carried out for a better
understanding of the floral organ development of the fruit
(Baoetal.,2010; Seymouretal.,2013) therole of hormones
and genes related to the development and the maturation of
fruits (Alexander and Grierson, 2002; Cara and Giovannoni,
2008; Kumaretal.,2014),as well as physiological disorders
(Pegoraro et al., 2010) and the maturation-associated
epigenetic alterations (Manning et al., 2006; Zhong et al.,
2013).

Inthis sense, molecular biology has contributed significantly
to elucidating and occur growth and fruit development
(Gapperetal.,2013; McAteeetal.,2013; Pechetal.,2013;
Seymouretal.,2013; Gapperetal.,2014; Kumaretal.,2014;
Dos Santos et al., 2015).

Studies by Bouzayen et al. (2010) revealed through advanced
genomic and post-genomic tools the mechanisms by which
nutritional and sensorial quality are developed during the
stages of physiological maturity and consumption of the
fruit using.
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Uno de los fendmenos mas estudiados es el ablandamiento
de los frutos, que es una serie de eventos genéticamente
programados, caracterizados por procesos bioquimicos y
fisiologicos que alteran su firmeza, color, sabor y textura
(Nishiyama et al., 2007). Dado que la mayor parte de
los atributos de calidad se generan durante el proceso de
maduracion, se ha considerado esencial el comprender
mejor los mecanismos involucrados en esta Ultima etapa
de desarrollo (Bouzayen et al., 2010). El objetivo de esta
revision se enfocaen larecopilacion de lainformacion sobre
investigaciones relevantes relacionadas con lamaduracion,
ablandamiento y regulacion transcripcional de los frutos
durante el manejo postcosecha de éstos.

Biosintesis de etileno y clasificacion de frutos

Los frutos pueden clasificarse como climatéricos y no
climatéricos en funcion de su patréon de aumento en la
produccion de etileno y bioxido de carbono durante la
maduracion, aunque existen variaciones importantes en la
sincronia y tasa de incremento, técnicamente representa una
categorizacion muy util parael manejo de la cosechay manejo
postcosecha de los frutos (Leliévre et al., 1997). Aquellos
que presentan un climaterio respiratorio y un aumento en la
produccion de etileno, se conocen como frutos climatéricos
e incluyen a frutos como el tomate, platano, manzana, pera,
mangoy papaya(Ombokietal.,2015). En contraste, en frutos
no climatéricos como la fresa, uva y los citricos, el aumento
en la respiracion no manifiesta un climax y la produccion de
etileno es baja o ausente (Dos Santos et al., 2015).

Los principales pasos en la biosintesis de etileno (Figura 1)
involucran la conversion de S-adenosilmetionina (SAM)
a acido 1-aminociclopropano-1-carboxilico (ACC) por la
ACC sintasa (ACS) y luego por la ACC oxidasa (ACO) a
etileno (Alexander y Grierson, 2002). En el tejido de frutos
climatéricos, la biosintesis de etileno inicia a un nivel
bajo durante el desarrollo (sistema 1), pero al inicio de la
maduracion se vuelve autoctalitico (sistema 2) (Karlova
et al.,2014), debido a que la presencia de etileno activa la
accion del gen que codifica a la enzimaACO que convierte
el ACC aetileno (Liu et al., 2015).

Diversos estudios genéticos han sugerido que el proceso de
la maduracion esta programado en la célula y que requiere
de la expresion diferencial de genes, lo que resulta en la
transcripcionde ARNmespecificos y enlasintesisde proteinas
de novo (Lincoln y Fischer, 1988; Darley et al., 2001).
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One of the most studied phenomena is the softening of the
fruit, which is a genetically programmed series of 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 generated
during the maturation process, it has been considered
essential to better understand the mechanisms involved
in this last stage of development (Bouzayen et al., 2010).
The objective of this review is to compile the information
on relevant research related to the ripening, softening and
transcriptional regulation of fruits during post-harvest

management.
Acido cC
1-aminociclopropano-1- 3 Etileno
carboxilico (ACC) oxidasa

Figura 1. Principales pasos en la biosintesis de etileno.
Figure 1. Main steps in ethylene biosynthesis.

S-adenosilmetionina

(SAM)

Ethylene biosynthesis and fruit classification

The fruits can be classified as climacteric and non-climacteric
according to their pattern of increase in the production of
ethylene and carbon dioxide during maturation, although
there are important variations in the synchrony and rate of
increase, technically represents a very useful categorization
for the management of the harvest and post-harvest handling
of the fruits (Leli¢vre et al., 1997). Those that present a
climacteric respiratory and an increase in the production of
ethylene, are known as climacteric fruits and include fruits
such as tomato, banana, apple, pear, mango and papaya
(Omboki et al.,2015). In contrast, in non-climacteric fruits
such as strawberry, grape and citrus, increased respiration
does not show a climax and ethylene production is low or
absent (Dos Santos et al., 2015).

The major steps in ethylene biosynthesis (Figure 1)
involve the conversion of S-adenosylmethionine (SAM) to
1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) by ACC
synthase (ACS)and thenby ACC oxidase (ACO)to ethylene
(Alexander and Grierson, 2002). In the climacteric fruit
tissue, ethylene biosynthesis begins at a low level during
development (system 1), but at the beginning of maturation
it becomes autoclaved (system 2) (Karlova et al., 2014),
because presence of ethylene activates the action of the gene
encoding the ACO enzyme that converts ACC to ethylene
(Liu et al., 2015).
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En este sentido, una tendencia en las investigaciones ha
sido el uso de técnicas de biologia molecular dirigidas al
aislamiento, reconocimiento y expresion de los genes de las
principales enzimas que actiian durante el ablandamiento
ocurrido en la maduracion de los frutos (Brummell y
Harpster, 2001). Sin embargo, las diferencias moleculares
entre la maduracion climatérica y la no climatérica atin son
poco conocidas, por lo que se ha propuesto que el etileno
juega un papel como coordinador de la maduracion en
especies climatéricas para facilitar la maduracion rapida y
coordinada (Giovannoni, 2004).

Regulacion molecular de 1a biosintesis de etileno

Lacomprensiondel modo de accion del etileno haprogresado
con la identificacion y el uso de factores de transcripcion
capaces de unirse alaregion promotora de genesrelacionados
a la biosintesis y accion del etileno, como los reguladores
transcripcionales que pertenecen al tipo Apetala2 (AP2)/
ethylene response factor (ERF) (Klee y Giovannoni, 2011;
Pechetal.,2012; Grierson, 2013; Pech et al., 2013).

Anteriormente, las bases moleculares de la sintesis y
regulacion del etileno fueron un punto focal del analisis de
la maduracion. Sin embargo, en estudios mas recientes se
ha hecho énfasis en la caracterizacion de la transduccion
de sefiales del etileno (Giovannoni, 2004). No obstante, el
etileno por simismono es suficiente paralamaduraciony para
que haya una respuesta al etileno debe existir un desarrollo
adecuado (Leliévre et al., 1997; Giovannoni, 2001). Por
consecuencia, los frutos inmaduros normalmente no maduran
enrespuestaalaaplicacionde etileno exdgeno. Bauchotet al.
(1998) observaron que en melones transgénicos con sintesis
de etileno silenciada, algunos aspectos de la maduracion
climatérica, como la produccion de los compuestos volatiles
dearoma, sonregulados por factores del desarrollo que deben
ser coordinados adecuadamente con la sintesis de etileno.

Se han identificado al menos seis diferentes receptores de
etileno putativos en el genomadel tomate, LeETR1, LeETR2
(Zhou et al., 1996; Lashbrook et al., 1998), NR (Wilkinson
etal.,1995; Paytonetal., 1996), LeERT4, LeETRS (Tieman
y Klee, 1999), y LeETR6 (Ciardi y Klee, 2001), los cuales
se expresan diferencialmente en varios tejidos como hojas,
semillas y flor (Alexander y Grierson, 2002).

Los transcritos que codifican para dos receptores de etileno
(NR Y LeTR4) se acumulan en altos niveles en frutos de
tomate que estan madurando, lo que sugiere que estos dos
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Several genetic studies have suggested that the maturation
process is programmed into 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).

Inthis sense, atrend inresearch has been the use of molecular
biology techniques aimed at the isolation, recognition
and expression of the genes of the main enzymes that
act during the softening occurred in the maturation of
the fruits (Brummell and Harpster, 2001). However, the
molecular differences between climatic and non-climacteric
maturation are still poorly known, and it has been proposed
that ethylene plays a role as a maturation coordinator in
climacteric species to facilitate rapid and coordinated
maturation (Giovannoni, 2004).

Molecular regulation of ethylene biosynthesis

Understanding the mode ofaction of ethylene has progressed
with the identification and use of transcription factors
capable of binding to the promoter region of genes related to
biosynthesis and ethylene action, such as the transcriptional
regulators belonging to the type Apetala2 (AP2)/ethylene
response factor (ERF) (Klee and Giovannoni, 2011; Pech
etal.,2012; Grierson, 2013; Pech et al., 2013).

Previously, the molecular bases of ethylene synthesis and
regulation were a focal point of the maturation analysis.
However, more recent studies have emphasized the
characterization of ethylene signal transduction (Giovannoni,
2004). However, ethylene by itself is not sufficient for
maturation and for there to be aresponse to ethylene there must
beadequate development (Leliévre et al., 1997; Giovannoni,
2001). Consequently, immature fruits do not usually mature
inresponse to the application ofexogenous ethylene. Bauchot
etal.(1998) observed that in transgenic melons with silenced
ethylene synthesis some aspects of climatic maturation, such
asthe production of volatile aroma compounds, are regulated
by development factors that must be adequately coordinated
with ethylene synthesis.

At least six different putative ethylene receptors in the
tomato genome, LeETR1, LeETR2 (Zhou et al., 1996;
Lashbrook et al., 1998), NR (Wilkinson et al., 1995; Payton
etal.,1996), LeERT4, LeETRS (Tieman y Klee, 1999), and
LeETR6 (Ciardi y Klee, 2001), differentially expressed in
several tissues such as leaves, seeds and flower (Alexander
y Grierson, 2002).
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receptores podrian funcionar en la maduracion inducida
con etileno (Wilkinson et al., 1995; Yen et al., 1995; Alba
etal.,2005).

Alba et al. (2005) demostraron que el etileno regula la
bioquimica, lamorfologia, y laactividad transcriptomicaen
todo el desarrollo del fruto. La comparacion de los patrones
de expresion de genes que codifican enzimas en rutas de
desarrollo del fruto a los productos medidos de dichas rutas
(etileno, carotenoides y ascorbato) sugieren nuevos puntos
reguladores del desarrollo del fruto influenciados por el
etileno.

La actividad de la enzima ACC sintasa se ve afectada por
la fosforilacion de proteinas. Esta evidencia refuerza la
idea de que la sintesis de etileno estd regulada desde la
transcripcion hasta su actividad (Argueso et al., 2007); por
ejemplo, los perfiles contrastantes de los genes E4 y E8. La
transcripcion del gen E4 es estimulada tanto por el sistema
1 como por el sistema 2 de biosintesis de etileno. Mientras
que la transcripcion del gen E8 es inducido s6lo en frutos
maduros; es decir, por el sistema 2, un fuerte indicador de
que ambos son regulados en el desarrollo y son especificos
para ciertos tejidos (Omboki et al., 2015).

Muchos genes estan involucrados en la biosintesis de
etileno, pero los genes que codifican las enzimas ACO y
ACS son los més caracterizados (Liu et al., 2015). Barry et
al.(2000) reportaron que nueve genes codificanalaenzima
ACS,LeACS1A, LeACS1ABy LeACS2 a8, de los cuales
4 se expresan durante la maduracion del fruto: LeACS1A,
LeACS2, LeACS4y LeACS6. LeACS6 es el principal gen
de ACSinvolucrado en lasintesis de etileno en frutos verdes,
aunque LeACS1A también se expreso en los mismos tejidos
(plantulas de tomate de 10 dias). La expresion de LeACS1
y LeACS4 es inducida durante el paso a la maduracion
que depende del factor de transcripcion RIN-MADS (
Vrebalov et al., 2002).

Por otro lado, la enzima ACO es codificada por cinco genes
en tomate donde tres de ellos, LeACO1, 3 y 4 se expresan
diferencialmente (Van-der-Hoeven et al.,2002). Los niveles
de LeACO1 y 4 aumentan de forma masiva en la etapa
verde inmadura de un fruto y son altamente expresados
durante la maduracion climatérica, mientas que sus niveles
se mantuvieron durante el periodo de maduracion (Omboki
et al., 2015), mientras que la expresion de LeACO3 es
altamente dependiende de etileno (Llop-Tous et al., 2000).
Los genes que codifican a ACO y ACS también se han
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Transcripts encoding two ethylene receptors (NR and
LeTR4) accumulate at high levels in maturing tomato
fruits, suggesting that these two receptors may function in
ethylene-induced maturation (Wilkinson et al., 1995; Yen
etal.,1995; Alba et al., 2005).

Alba et al. (2005) demonstrated that ethylene regulates
biochemistry, morphology, and transcriptomic activity
throughout fruit development. Comparison of the expression
patterns of genes encoding enzymes in fruit development
pathways to products measured from these routes (ethylene,
carotenoids and ascorbate) suggest new regulatory points
of fruit development influenced by ethylene.

The activity of the enzyme ACC synthase is affected by
protein phosphorylation. This evidence reinforces the idea
that ethylene synthesis is regulated from transcription to its
activity (Argueso et al.,2007); for example, the contrasting
profiles of the E4 and E8 genes. Transcription of the E4 gene
is stimulated by both system 1 and system 2 of ethylene
biosynthesis. Whereas transcription of the E8 gene is induced
only in mature fruits; that is, by system 2, a strong indicator
that both are developmentally regulated and are specific to
certain tissues (Omboki et al., 2015).

Many genes are involved in ethylene biosynthesis, but the
genes encoding the ACO and ACS enzymes are the most
characterized (Liuetal.,2015). Barry et al. (2000) reported
that nine genes encode the enzyme ACS, LeACSI1A,
LeACS1AB and LeACS2 to 8, of which 4 are expressed
during fruit maturation: LeACS1A, LeACS2, LeACS4 and
LeACS6. LeACS6 is the main ACS gene involved in the
synthesis of ethylene in green fruits, although LeACS1 A was
also expressed in the same tissues (10-day tomato seedlings).
Expression of LeACS1 and LeACS4 is induced during the
maturation step depending on the RIN-MADS transcription
factor (Vrebalov et al., 2002).

Ontheotherhand, the ACO enzyme is encoded by five genesin
tomato where three ofthem, LeACO1, 3 and4 are differentially
expressed (Van-der-Hoeven et al., 2002). The levels of
LeACO1 and4 increase massively inthe immature green stage
ofafruitand are highly expressed during climatic maturation,
while their levels were maintained during the maturation
period (Omboki et al., 2015), while expression of LeACO3
is highly dependent on ethylene (Llop-Tous ez al., 2000). The
genes encoding ACO and ACS have also been characterized
inpeach (Tatsukietal.,2006), melon (Yamamoto et al., 1995)
and apple (Dandekar et al., 2004; Omboki et al., 2015).
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caracterizado en durazno (Tatsuki et al., 2006), melon
(Yamamoto et al., 1995) y manzana (Dandekar et al., 2004;
Omboki et al.,2015).

En fresa, un fruto modelo de maduracion no climatérica,
se ha encontrado que la concentracion de etileno es
relativamente alta en frutos verdes, disminuye en frutos
blancos y finalmente aumenta de nuevo en la etapa roja de
la maduracion (Perkins-Veazie et al., 1996; lannetta ef al.,
2006). Ademas, éste ultimo aumento estd acompafiado por
una mayor tasa de respiracion que se asemeja a la que se
produce en frutos climatéricos al inicio de la maduracion
(Iannetta et al., 2006).

Evidencia reciente de la regulacion de los genes MADS-
box de la maduracion, tanto en tomate (climatérico) como
en fresa (no climatérico), sugiere mecanismos reguladores
comunes operando en ambas especies, climatéricas y no
climatéricas (Vrebalov et al., 2002).

Control transcripcional de la maduracion

El estudio de la regulacion transcripcional del desarrollo
temprano de frutos carnosos en especies distintas al tomate se
ve obstaculizado por la falta de o dificultad de los protocolos
de transformacion para los estudios funcionales y la falta
de mutantes disponibles. Por tanto, la informacion sobre la
funcion génica de estas especies es a menudo incompleta y
se derivade estudios de expresion o de expresion heterodloga
en otras especies (Karlova et al., 2014).

Recientemente, se ha hecho un avance significativo en la
comprension del control transcripcional de la maduracion
utilizando al tomate (Solanum lycopersicum) como
sistema modelo. Los factores de transcripcion ripening-
inhibitor (RIN) (Vrebalov et al., 2002), nonripening
(NOR) (Giovannoni, 2007) y colorless nonripening (CNR)
(Manning et al.,2006) funcionan como reguladores globales
de la maduracion y actian de forma contraria al etileno,
mientras que factores de transcripcion adicionales que son
requeridos parauna maduracién normal incluyen TOMATO
agamous-likel (TAGL1) (Itkin et al., 2009; Vrebalov et
al., 2009), hd-zip homeobox protein-1 (HB-1) (Lin et al.,
2008), apetala2a (AP2a) (Chungetal.,2010; Karlovaetal.,
2011), ethylene response factor6 (ERF6) (Lee et al.,2012),
arabidopsis pseudo response regulator2-like (APRR2-Like)
(Pan et al.,2013) y fruitfull (TDR4/FUL1 y MBP7/FUL2)
(Bemer et al., 2012).
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In strawberry, a non-climacteric modeling fruit, it has been
found that the ethylene concentration is relatively high in
green fruits, decreases in white fruits and finally increases
again in the red stage of ripening (Perkins-Veazie et al.,
1996; lannetta et al., 2006). In addition, this last increase is
accompanied by a higher rate of respiration that resembles
that produced in climacteric fruits at the beginning of
maturation (lannetta et al., 2006).

Recent evidence of regulation of MADS-box maturation,
both tomato (climacteric) and strawberry (non-climacteric)
genes, suggests common regulatory mechanisms operating
in both species, climacteric and non-climacteric (Vrebalov
etal.,2002).

Transcriptional control of maturation

The study of the transcriptional regulation of the early
development of fleshy fruits in species other than tomatoes
is hampered by the lack of or difficulty of transformation
protocols for functional studies and the lack of available
mutants. Therefore, information on the gene function of
these species is often incomplete and is derived from studies
of expression or heterologous expression in other species
(Karlovaet al., 2014).

Recently, a significant advance has been made in the
understanding of transcriptional control of maturation using
tomato (Solanum lycopersicum) as a model system. The
transcription factors ripening-inhibitor (RIN) (Vrebalov
et al., 2002), nonripening (NOR) (Giovannoni, 2007) and
colorless nonripening (CNR) (Manning et al., 2006) function
as global regulators of maturation and act anti-ethylene,
whereas additional transcription factors that are required
for normal maturation include TOMATO agamous-likel
(TAGLT1) (Itkin et al., 2009; Vrebalov et al., 2009), hd-zip
homeobox protein-1 (HB-1) (Lin et al., 2008), apetala2a
(AP2a) (Chung et al.,2010; Karlova et al., 2011), ethylene
response factor 6 (ERF6) (Lee ef al., 2012), arabidopsis
pseudo response regulator2-like (APRR2-Like) (Pan et al.,
2013) and fruitfull (TDR4/FUL1 and MBP7/FUL2) (Bemer
etal.,2012).

Most positive transcriptional regulators, such as agamous,
shatterproof, mads-box, fruitfull affecting maturation
pathways have been described (Omboki et al., 2015).
Many of these MADS-box transcription factors influence
the synthesis of ethylene by direct binding of the ACS2 and
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La mayoria de los reguladores transcripcionales positivos,
como agamous, shatterproof, mads-box, fruitfull que
afectan las rutas de maduracion han sido descritos (Omboki
etal., 2015). Muchos de estos factores de transcripcion de
MADS-box influyen en la sintesis de etileno por unién
directa de los promotores de los genes ACS2 y ACS4 como
en el caso de RIN y TAGL1 (Cherian et al., 2014). TAGL1
estd involucrado en la maduraciéon normal del tomate y
contribuye a su “carnosidad” (Itkin et al., 2009; Vrebalov
etal.,2009).

El mecanismo molecular preciso mediante el cual los
productos génicos codificados por RIN,NOR, CNR, TAGL1
y HB-1 operan en lared regulatoria sigue siendo desconocido
(Seymour et al., 2013); sin embargo, es probable que las
proteinas de MADS-box actiien como heterodimeros o
multimeros (Giovannoni, 2007).

Adicionalmente, otros componentes de la red regulatoria,
incluyendo a los factores de transcripcion que actiian
como reguladores negativos, tales como AP2 y SIAP2a
(que pertenece a la familia apetala2/erf de factores de
transcripcion y actia en forma opuesta a RIN, NOR y
CNR), han sido reportados como reguladores principales
delamaduracion (Chungetal.,2010; Karlovaetal.,2011).
Ademas, el efector negativo SIAP2a es inducido durante la
maduracion, pero su represion lleva a una aceleracion en
la maduracion, niveles elevados de produccion de etileno
y gran acumulacion de carotenoides (Chung et al., 2010;
Karlovaetal.,2011).

Pérdida de la firmeza

Elablandamiento esunprocesodemaduracion programadoen
muchos frutos, que les proporciona diferentes caracteristicas
como lo jugoso, lo crujiente y la firmeza (Seymour et al.,
2002). Durante este proceso se producen enzimas que
modifican la pared celular causando cambios de textura
en el fruto; haciéndolo més apetecible a los animales que
dispersan las semillas, y/o mas susceptibles a patogenos
que liberan las semillas (Gapper et al., 2013). La quimica
de la pared celular es el principal contribuyente, junto
con los cambios en la turgencia celular, de la textura del
fruto y los genes que codifican a las enzimas responsables
de estos cambios.

Estos tiltimos han sido objeto de manipulacion genéticaen el
fruto, con el objetivo de extender la vida de anaquel (Vicente
et al., 2007; Goulao y Oliveira, 2007; Matas et al., 2009).
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ACS4 gene promoters as in the case of RIN and TAGL1
(Cherian et al., 2014). TAGL1 is involved in the normal
maturation of the tomato and contributes to its “meatiness”
(Itkin et al., 2009; Vrebalov et al., 2009).

The precise molecular mechanism by which the gene
products encoded by RIN, NOR, CNR, TAGL1 and HB-1
operate in the regulatory network is still unknown (Seymour
et al.,2013); however, it is likely that MADS-box proteins
act as heterodimers or multimers (Giovannoni, 2007).

In addition, other components of the regulatory network,
including transcription factors acting as negative regulators,
such as AP2 and SIAP2a (belonging to the apetala2/erf
family of transcription factors and acting in opposition
to RIN, NOR and CNR ), have been reported as major
regulators of ripening (Chung et al., 2010; Karlova ef al.,
2011). In addition, the negative effector SIAP2a is induced
during maturation, butits repression leads to an acceleration
in maturation, high levels of ethylene production and large
accumulation of carotenoids (Chung et al., 2010; Karlova
etal.,2011).

Loss of firmness

Softening is a maturation process programmed in many
fruits, which provides them with different characteristics
such as juicy, crunchy and firmness (Seymour et al., 2002).
During this process enzymes are produced that modify the
cell wall causing changes of texture in the fruit; making it
more palatable to the animals that disperse the seeds, and/
or more susceptible to pathogens that release the seeds
(Gapper et al., 2013). The chemistry of the cell wall is the
main contributor, along with the changes in cellular turgor,
the texture of the fruit and the genes that encode the enzymes
responsible for these changes.

The latter have been subjected to genetic manipulation in
the fruit, with the aim of extending shelf life (Vicente et al.,
2007; Goulao and Oliveira, 2007; Matas et al., 2009). Cell
wall metabolism during fruit maturation is a very complex
process, including more than 50 genes related to cell wall
structure (Tomato Genome Consortium, 2012).

Fruit softening is a significant change in the texture of
climacteric fruits due to cell wall hemicellulose and the
solubilization and depolymerization of pectin by several
hydrolases (Rose et al.,2004). The polygalacturonase (PG)
enzyme is only expressed in mature fruit tissues and its



4096 Rev. Mex. Cienc. Agric. Pub. Esp. Num. 19 12 de noviembre - 31 de diciembre, 2017

El metabolismo de la pared celular durante la maduracion
del fruto es un proceso muy complejo, que incluye mas de
50 genes relacionados con la estructura de la pared celular
(Tomato Genome Consortium, 2012).

El ablandamiento de la fruta es un cambio importante en la
textura de frutos climatéricos debido a la hemicelulosa de la
pared celular y a la solubilizacion y despolimerizacion de la
pectina por varias hidrolasas (Rose et al., 2004). La enzima
poligalacturonasa (PG) s6lo se expresa en tejidos del fruto
maduro y su transcripcion se activa inicamente durante la
maduracion (Omboki et al., 2015). Diferentes regiones de la
region del promotor PG interactian positivay negativamente
con los elementos que median la expresion del gen que la
codifica (Omboki et al.,2015). Se cree que la PG desempenia
unpapel clave en el ablandamiento del fruto, aunque estudios
transgénicos han indicado que la PG no es la unica enzima
responsable (Giovannoni et al., 1989; Smith et al., 1990).

Ademas de la PG, que elimina los residuos de galacturosil
delapectina (Atkinsonetal., 1998), un conjunto de enzimas
modificadoras de la pared celular también participan en la
maduracion y los genes que las codifican se han aislado a
partir de algunas especies, pero principalmente del tomate:
la a-L-arabinofuranosidasa elimina el arabinosil y algunos
otros residuos de la pectina (Sozzi et al., 2002; Itai et al.,
2003); la ramnogalacturonasa (RG) hidroliza los enlaces
a-1,2 entre los residuos de galacturonosil y ramnosil en la
pectina (Wong, 2008), laxiloglucano/endotransglucosilasa/
hidrolasa hidroliza o transglicosolata xiloglucano (Saladié
et al., 2007); las glicosidasas (B-galactosidasa) eliminan
los residuos de galactosilo de la pectina y el xiloglucano
(Smith et al., 2002).

Las mananasas hidrolizan al azar el enlace 3 de las cadenas
principales de manano que constituyen parte de los
glicanos de hemicelulosa (Rodriguez-Gacio et al., 2012);
las pectato liasas (PL) catalizan la escision eliminadora de
pectina desesterificada (Marin-Rodriguez et al., 2002);
las pectinmetilesterasas (PME) degradan poliurénidos
metilesterificados (Wakabayashi et al., 2003) y las
expansinas interrumpen los enlaces de hidrogeno entre las
microfibrillas de celulosay glicanos entrecruzados (Rose et
al., 1997; Brummell et al., 1999b). La contribucion exacta
que cada enzima presta para el ablandamiento del fruto sigue
siendo poco clara debido al hecho de que los mecanismos
debajo de la pared celular mediados por los cambios de
textura son complejos.
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transcription is activated only during maturation (Omboki
et al., 2015). Different regions of the PG promoter region
interact positively and negatively with elements that mediate
the expression of the gene encoding it (Ombokiezal.,2015).
The PG is believed to play a key role in softening the fruit,
although transgenic studies have indicated that PG isnot the
only enzyme responsible (Giovannoni et al., 1989; Smith
etal., 1990).

Inadditionto PG, which removes galacturosil residues from
pectin (Atkinson et al., 1998), a set of cell wall modifying
enzymes also participate in maturation and the genes
encoding them have been isolated from some species, but
mainly tomato: al-arabinofuranosidase removes arabinosil
and some other pectin residues (Sozzi et al.,2002; Itaiet al.,
2003); the rhamnogalacturonase (RG) A hydrolyzes a-1,2
bonds between the galacturonosyl and ramnosil residues
in pectin (Wong, 2008), xyloglucan/endotransglucosylase/
hydrolase hydrolyzes or xyloglucan transglicosolate
(Saladieetal.,2007); glycosidases (B-galactosidase) remove
galactosyl residues from pectin and xyloglucan (Smith et
al.,2002).

The mannanases hydrolyse the  bond of the mannan
backbones that are part of the hemicellulose glycans at
random (Rodriguez-Gacio et al., 2012); pectin lyases (PL)
catalyze cleavage of deesterified pectin (Marin-Rodriguez
et al., 2002); pseudomethylesterases (PME) degrade
methyl esterified polyuronides (Wakabayashi et al., 2003)
and expansins disrupt hydrogen bonds between cellulose
microfibrils and crosslinked glycans (Rose et al., 1997;
Brummell et al., 1999b). The exact contribution that each
enzyme provides for the softening of the fruit remains
unclear due to the fact that the mechanisms under the cell
wall mediated by texture changes are complex.

Taking tomato as a model, some genes potentially related to
cell wall degradation have been isolated (Bouzayen et al.,
2010). However, suppression of candidate genes, such as
those coding for PG, PME and -glucanase, has been shown
to have no major impact on the fruit’s firmness evolution
(Giovannoni et al., 1989; Tieman et al., 1992; Brummell
etal.,1999a).

Within the family of genes that degrade the cell wall
of climacteric fruits, some members are regulated by
ethylene, while others are not, confirming the coexistence
of dependent and ethylene-independent processes (Flores et
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Tomando al tomate como modelo, se han aislado algunos
genes potencialmente relacionados con la degradacion de
lapared celular (Bouzayen et al.,2010). Sin embargo, se ha
mostrado que la supresion de los genes candidatos, como
aquellos que codifican para PG, PME y B-glucanasa, no
tienen gran impacto en la evolucion de la firmeza del fruto
(Giovannoni et al., 1989; Tieman et al., 1992; Brummell
etal.,1999a).

Dentro de la familia de genes que degradan la pared
celular de frutos climatéricos, algunos miembros son
regulados por el etileno, mientras que otros no, lo que
confirma la coexistencia de procesos dependientes e
independientes de etileno (Flores ef al., 2001; Nishiyama
et al., 2007). En general, parece que el ablandamiento del
fruto involucra a muchos genes que codifican una variedad
de enzimas que degradan la pared celular y proteinas
no enzimaticas. Cada proteina podria jugar un papel
especifico en el ablandamiento y en los cambios de textura
(Bouzayen et al., 2010).

El desmontaje de la matriz de polisacaridos de la pared
celular relacionado con la maduracion, es generalmente el
unico factor que se menciona al describir la base estructural
del ablandamiento del fruto y lapérdidaasociadaconlavida
util y la calidad del fruto, aunque hay otros (Matas et al.,
2009). Sin embargo, estudios recientes han comenzado a
examinar la implicacion potencial y la importancia relativa
de otras estructuras y procesos fisiologicos. Por ejemplo,
se ha propuesto que las diferencias en la estructura y la
composicion de la cuticula del fruto de tomate pueden
estar asociados con la variacion sustancial de la vida de
anaquel del fruto que se hareportado en diferentes genotipos
(Saladié et al., 2007).

La cuticula cumple funciones biologicas de impacto en
la calidad y la vida de anaquel de frutos, incluyendo la
capacidad de mantener laintegridad de lapiel (Hovavetal.,
2007), controlar latranspiracion cuticular (Leide et al.,2007)
y limitar la infeccion microbiana. Ademas, juega un papel
en la interaccion planta-insecto como componente de la
traduccion de sefiales paralaactivacion de genes especificos,
controlando los cambios de temperatura y proporcionando
soporte mecanico (Tafolla-Arellano et al., 2013). Otros
reportes han resaltado los procesos relacionados con la
maduracion que probablemente contribuyen a la firmeza
del fruto, como la presion de turgencia (Saladié et al., 2007;
Thomas et al., 2008).
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al.,2001; Nishiyama et al.,2007). In general, it appears that
softening of the fruitinvolves many genes encoding a variety
of enzymes that degrade the cell wall and non-enzymatic
proteins. Each protein could play a specific role in softening
and texture changes (Bouzayen et al., 2010).

Disassembly of the cell wall polysaccharide matrix related
to maturation is generally the only factor mentioned in
describing the structural basis of fruit softening and loss
associated with shelf life and fruit quality, although there
are others (Matas et al.,2009). However, recent studies have
begun to examine the potential implication and relative
importance of other physiological structures and processes.
For example, it has been proposed that differences in the
structure and composition of the cuticle of the tomato fruit
may be associated with the substantial variation in shelf
life of the fruit that has been reported in different genotypes
(Saladie et al., 2007).

The cuticle fulfills biological functions of impact on
the quality and shelf life of fruits, including the ability
to maintain skin integrity (Hovav et al., 2007), control
cuticular transpiration (Leide et al., 2007) and limit
microbial infection. In addition, it plays arole in the plant-
insect interaction as a component of signal translation for
the activation of specific genes, controlling temperature
changes and providing mechanical support (Tafolla-
Arellano et al., 2013). Other reports have highlighted
maturation processes that probably contribute to fruit
firmness, such as turgor pressure (Saladie et al., 2007;
Thomas et al., 2008).

Conclusions

Despite the progress in the study of the mechanisms of fruit
maturation, a large number of questions remain, such as the
relationship between ethylene synthesis and the differential
expression of genes related to the production of volatile
compounds, with the color change, but more so, with those
that encode the enzymes related to softening.

Transcription factors have been shown to be of great
importance, not only during early development but also
in the regulatory control of maturation and senescence,
although there is progress in identifying these regulators,
much remains to be investigated.
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Conclusiones

A pesar del avance en el estudio de los mecanismos de la
maduracion de los frutos, atin quedan sin responder un gran
numero de interrogantes, como la relacion entre la sintesis
de etileno y la expresion diferencial de genes relacionados
con la produccion de compuestos volatiles, con el cambio
de color, pero mas atn, con los que codifican a las enzimas
relacionadas con el ablandamiento.

Los factores de transcripcion han mostrado tener una gran
importancia, no s6lo durante el desarrollo temprano, sino
también en el control regulatorio de la maduracion y la
senescencia, aunque hay avances en la identificacion de
estos reguladores, aun queda mucho por investigar.

El ablandamiento del fruto es el proceso que se da como
resultado de la hidrdlisis de los diversos componentes de la
pared celular que incluyen celulosa, hemicelulosa, pectina
y proteinas. La hidrolisis de estos componentes se produce
porlaaccionde PG, PME, PL,RG, endo-1,4-B-D-glucanasa
(EGasa)y B-galactosidasa. El papel de estas enzimas hasido
ampliamente confirmado mediante la aplicacion de técnicas
moleculares que implican sobreexpresar y disminuir la
actividad enzimatica conocida; es decir, alteracion en el
proceso de hidrolisis.

En un futuro proximo, serd posible controlar la maduracion
de los frutos y alargar su vida de anaquel manipulando la
produccion de etileno utilizando un enfoque transgénico.
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