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LA CUTICULA VEGETAL: ESTRUCTURA Y FUNCIONES
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RESUMEN

En el presente trabajo se lleva a cabo una revisién actualizada sobre la cuticula vegetal. Se describe la
morfologia, ultraestruceura, composicién quirnica y principales propiedades fisico-quimicas haciendo
especial énfasis en aquéllas que condicionan el papel fisiolégico de la cuticula. Entre estas funciones
fisiolégicas se discuten los aspectos mds importantes de la interaccién de la membrana cuticular con
insectos y patégenos tales como hongos y bacterias, e} pa}pel de la absorcién y permeabilidad de agua y
su comportamiento como barrera molecular protecrora frente a contaminantes medioambientales.
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ESTRUCTURA Y COMPOSICION DE
LA CUTICULA VEGETAL

Como consecuencia de la evolucién quimica y bio-
légica, los organismos vivos han desarrollado una
serie de estructuras de naturaleza polimérica que los
aislan y protegen del medio externo que les rodea.
En los animales dicha funcién la llevan a cabo fun-
damentalmente proieinas especializadas, mientras
que en las plantas superiores la funcién de aisla-
mienco y proteccion de las pactes aéreas, desde hace
400 millones de afios, estd asumida por la denomi-
nada cuticula vegetal o membrana cuticular.

La curtfcula cubre la pared celular mds externa de
las células epidérmicas. En algunas especies, la pec-
tina de la l[amela subcucicular constituye una capa
entre la pared celular y la cutfcula. Esta capa puede
ser degradada quimica o enzimaricamente, permi-
riendo de este modo el aislamiento de la membra-
na curicularc. A pesar de la heterogenidad cbservada
en la naturaleza quimica de las cuciculas, se puede
diferenciar una serie de capas que constituyen la
totalidad de la membrana, estando cada una de
ellas definida en funcién de su posicién y composi-
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cién quimica. Sin embargo, el nimero, grosor y
demarcacién de cada capa depende de la especie
vegecal y del esradio de desarrollo en el que se
encuentre la misma. De forma general, desde el
interior al exterior, la membrana estd constituida
por la cuticula secundaria (capa cuticular o cutini-
zada), la cuticula primaria (capa cuticularizada o
cuticula propiamente dicha) con ceras embebidas
¥, €n la parte mas externa, las ceras epicuticulares.
La Figura 1 representa un esquema del corte trans-
versal de un modelo de membrana cuticular donde
pueden diferenciarse los distintos componentes
basicos de la cuticula.

Fig. 1. Esguema de un corte transversal de una cuticula vegeral
moscrande los principales componentes que la consticuyen
(segiin BUKOVAC ¢f @/, 1981).
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Horioway (1982a) ha propuesto una clasifica-
cidn de las cuticulas vegetales basada en la taxo-
nomia y en estudios realizados a nivel uleraes-
tructural con microscopfa electrénica de trans-
misién. Esta clasificacién, revisada recientemen-
te por JEFFRE (1996), comprende seis grandes
tipos morfolégicos de membranas curiculares:

— Tipo 1. Regi6n externa o cutfcula primaria
mulrilaminar y netamente separada de una cuti-
cula secundaria principalmente rericulada
(Hojas: Clivia miniata, Libertia elegans, Agave
americana, lris germanica,...).

— Tipo 2. Cuticula primaria laminar no clara-
mente separada de una regidn intecna reticulada
en su mayor parte (Hojas: Lactnca sativa, Hedera
belix, Ficus elastica, Phaseolus vilgaris,...).

— Tipo 3. Cuticulas primaria y secundaria teti-
culadas en su mayor parte (Hojas: Prunus persica,
Malus pumila, Plantago major,...).

— Tipo 4. Cuticulas primaria y secundaria reti-
culadas (Hojas: Avena fatua, Pinus sylvestris,...;
frutos: Lycopersicon escrelentum, Malns pumila,...).

— Tipo 5. Cuticulas primaria y secundaria lami-
nares (Hojas: Beta vulgaris, Taraxacum officina-

le,...).

— Tipo 6. Membranas cuticulares en su mayor
extensién amorfas (Hojas: Viciz faba, Zea mays,
Stellaria media,...).

El grosor de la membrana cuticular varia entre
0.25 Um en tejidos vegetales j6venes y varios
milimetros en algunas plantas tropicales. Gene-
ralmente, la cutfcula de hoja presenta un grosor
que oscila entre 0.25 y 2 \lm, mientras que el
rango para la cuticula de frutos es 10 veces supe-
rior. En peso, de un modo general, la cuticula
varia entre 20 y 600 llg cm2. No obstante, el
grosor de la membrana cuticular no es constante
sobre toda la superficie vegetal, suele ser mds
delgada sobre las paredes sinclinales de las célu-
las epidérmicas, a menudo, se proyecta entre las
paredes anticlinales de dichas células. En algunos
casos, la cuticula desarrollada en frutos maduros
puede ser tan extensa que las células epidérmicas
y algunas subyacenres quedan incrusradas en el
polimero matriz (Esau, 1977; HoLLOWAY,
1982b).
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Las ceras cuticulares constituyen el primer com-
ponente bdsico de la membrana cuticular y pue-
den ser extraidas, con elevado rendimiento y
escasa contaminacidn, usando disolventes orgd-
nicos tales como cloroformo, meranol o mezclas
de estos a temperatura ambiente. Sin embargo,
las ceras incrustadas o embebidas en el polimero
matriz necesitan condiciones mds drdsticas para
su extraccién. De este modo, convencionalmen-
te, se distinguen las denominadas ceras epicuti-
culares de las intracuticulares, aunque tal y como
algunos autores indican la distincién es mera-
mente operacional (SCHONHERR & RIEDERER,
1989).

Desde el punto de vista de la compeosicién quimi-
ca, las ceras cuticulares son normalmente una
mezcla compleja de diversos tipos de compuestos
alifdticos donde cada uno de ellos puede contener
varias series homélogas de compuestos (Hamil-
ton, 1996). La cantidad y tipo de los distintos
componentes presentes en fas ceras cuticulares es
realmente amplia, pero una visién general sobre
este punto puede obtenerse examinando la Tabla I.

El biopolimero cutina constituye el soporte
estructural de la cuticula vegeral y es el compo-
nente bisico de la membrana cuticular. Se trata
de un polimero insoluble de estructura amorfa en
el cual estdn incrustados y depositados mareriales
diversos. Desde un punto de vista quimico, la
cutina es un poliester formado a partic de hidro-
xidcidos de cadena larga.

El andlisis cuanritarivo y cualitative, llevado a
cabo en un amplio niimero de cuticulas de hojas
y frutos, revela que los principales dcidos grasos
que forman parte de la curina son los recogidos
en la Figura 2.

De este modo, puede hablarse de 4cidos cutinicos
pertenecientes a la familia C,; 0 a la familia C,g.
Los productos de la despolimerizacién quimica y
enzimdrica de la mayorfa de cutinas estdn forma-
dos casi exclusivamente por 4cidos grasos perte-
necientes a la familia C,, en la cual el dcide
10,16-dihidroxihexadecanoico y su isémero
posicional 9,16-dihidroxihexadecanoico consri-
tuyen los principales componentes. S6lo una
pequeiia fraccién de las cutinas investigadas
hasta e] momento esedn formadas por dcidos gra-
sos pertenecientes a la familia C |, (KoLaTTU-
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TABLAI
PRINCIPALES COMPONENTES QUIMICOS DE LAS CERAS CUTICULARES

Componente Estrucrura Rango Compuestos Especies
general mayoritarios
Hidrocarhuros CH,(CH,) CH, CpaCy Cun Gy, Casi todas
Ceronas R,CCR, C;52Cy, Cy Gy Braysica, Rosacear,
Leptochloa digitata
Alcoholes secundarios R,CH(OH)R, CoaCyy Cn G5y Pisum sativum, Brasyica,
Rosaceas, Malus
B-dicetonas R,COCH,COR, C;2GCy, C G G55 Encalyprus, Poa colenasia
Monoésteres R,COOR, CypaCy 14 Caer Caps Cs Casi todas
Poliésteres M, 800-1500 Gimnospermas
Alcoholes primarios RCH,OH C,aCy oW o Casi rodas
Aldehidos RCHO €42 G,y Cy Cagr Cio Visis, Malus
Acidos catboxilicos RCOOH C;aCy Con Cae Cag Casi todas
Terpenos y esteroides #cidos urstlico y Vitis,
oleandlico, betulina Lycopersicon

KUDY, 1996). Entre ellos, los 4cidos 9,10-epoxi-
18-hidrexioctadecanoico y 9,10,18-trihidroxioc-
tadecanoico son los mds abundantes, zunque
algunos derivados insacurados pueden estar pre-
sentes coOmo componentes minoritarios de algu-
nas cutinas (Figura 2).

La informacidn relativa a la estructura de la cuci-
na es muy limirada y pricticamence relegada al
andlisis del grado de entrecrnzamiento intermo-
lecular que existe entre los monémeros que cons-
tituyen las cutinas del tipo C, .. Trabajos efectua-
dos en esta direccién han demostrado que, mien-
tras aproximadamente la mitad de los grupos

hidrexilo secundarios estdn involucrados en la
formacién del encrecruzado del polimero, la casi
toralidad de los hidroxilos primarios estdn pre-
sentes formando enlaces tipo éster, indicando de
este modo la précrica inexistencia de grupos
dcido carboxilico libres.

Teniendo en cuenta el conjunto de investigacio-
nes realizadas sobre la constitucién quimica de
cutinas de diversas especies, resulra evidente que
la estructura intermolecular de la cutina no
puede ser la misma en todas las especies ya que la
formacidn del poliester estd gobernada, en dlti-
ma instancia, por el nimero y la posicién de los

Familia C,, Familia C,,
CH, (CH,),, COOH CH, (CH,), CH = CH (CH,), COOH
CH,0OH (CH,),, COOH CH,0H (CH,), CH = CH (CH,); COOH

CH,0H (CH,), CHOH (CHj,), COOH

y=5,6,768 x+y=13)

CH,OH (CH,); CHOH - CHOH (CH_), COOH

CH,OH (CH,), CH - CH (CH,), COOH
\ /-

o

Fig. 2. Principales dcidos grasos de cadena larga conscituyentes de la curina de plantas superiores.
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grupos funcionales esterificables. En este sentido
es de destacar el trabajo de WILSON & STERLING
(1976) quienes, utilizando técnicas de difraccitn
de rayos X, establecieron que curiculas aisladas
presentaban una estructura mayoritariamente
amorfa, Mds recientemente, LUQUE et a/. (1995)
han demostrado la presencia de cierto gradoe de
ordenamiento a nivel estrucrural en cutinas puri-
ficadas de frutos de tomate.

Un aspecto importante y que, inequivocamente,
tiene que influir en la estructura de la cutina,
radica en el hecho de que curinas obtenidas a par-
tir de membranas cuticulares aisladas pueden
presentar en mayor ¢ menor proporcién com-
puestos de naturaleza no lipfdica tales como
fenoles o polisacéridos. Acidos fendlicos comao los
dcidos p- y m-cumirico y feldrico han sido identi-
ficados después de la despolimerizacién de diver-
sas cutinas. Asf, flavonoides como naringenina y
quercitina, al igual que determinados taninos,
han sido encontrados en cutinas de curiculas de
fruros (HUNT & BAKER, 1980). Por otro lado, la
existencia de componenres de naturaleza polisa-
cérida, principalmente celulosa, en cuticulas ais-
ladas ha sido comprobada por varios autores
{HorLoway, 1982b). El modo de incorporacién y
el papel fisioldgico de estos compuestos en la
cuticula vegeral atin quedan por ser aclarados
definitivamente.

«La cuticula vegeral: estructura y funciones»

Desde un punto de vista meramente operativo el
conjunto de compuestos quimicos anteriormente
citados (fenoles libres, polisaciridos, flavonoides,
taninos) suele denominarse compuestos hidroli-
zables, dado que son extraidos de las membranas
cuticulares aisladas tras un reflujo a ala tempe-
ratura en medio fuertemente dcido. La propor-
cién de estos compuestos hidrolizables es muy
variable y depende, principalmente, de la natura-
leza y del esradio de desarrollo de la especie
investigada (BAKER et 2/, 1982). Estos hechos
pueden observarse en la Tabla II donde aparece
resumida la proporcién de ceras, cutina y com-
puestos hidrolizables de distintas cutfculas de
hojas y frutos.

A nivel estructural y morfolégico la presencia de
los denominados compuestos hidrolizables con-
fiere a la cuticula vegeral las caracteristicas de
una membrana asimétrica. En este sentido, la
presencia de marerial polisacdrido localizado
fundamentalmente en la parte interna de la cuti-
cula le confiere a ésta una menor hidrofobicidad
que la que presenta la superficie externa cubierta
de ceras epicuticulares. Podrfa hablarse, pues, de
una especie de gradiente de polaridad desde el
interior al exterior de la membrana cuticular. Por
otro lado, la existencia de determinados fencles
incrustados o enlazados en la curina, le otorgan a
ésta una moderada capacidad de intercambio

TABLA II

TANTO POR CIENTO DE PESO SECO POR UNIDAD DE AREA Y CANTIDAD, DE LOS DISTINTOS
COMPONENTES DE DIFERENTES MEMBRANAS CUTICULARES AISLADAS DE FRUTOS Y HOJAS
(RIEDERER. & SCHONHERR, 1984)

Especie Cuticula {mg cm™) Ceras (%) Cutina (%5) C.H.*{%0)
Capsicum annum fi 1971 10 61 29
Lycapersicon esculentuum fiv 2173 7 69 24
Clivia miniata ad® 530 20 64 16
Clivia miniata ab® 466 18 66 16
Ficus elastica ad® 458 25 56 19
Fioyer elastica ab® 493 37 52 11
Hedera belix ad¢ 450 19 60 2]
Hedera belix ab® 430 17 61 22
Olea eurgpaea ad® 836 29 50 21

* C.H.: compuestos hidrolizables.
b cucicula aislada de frutos.
¢ cuticula aislada de la parte adaxial {ad) y abaxial {ab) de la hoja.
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iénico la cual fue puesta de manifiesto par pri-
mera vez por SCHONHERR & Bukovac (1973) y
que ha sido fundamental para explicar la permea-
bilidad del agua y de diversos solutos e jones a
través de cuticulas aisladas de hojas y frutos
(SCHONHERR, 1976; TYREE et «/., 1990; HEREDIA
& BENAVENTE, 1991; MUNOz-BALLESTA, 1995).

Como se indicé al comienzo, la cuticula vegetal
constituye una auténcica barrera quimica procec-
tora que actila como interfase entre la célula
vegetal y el medio externo. Durante los iltimas
veinte afios nuestro conocimienco acerca de las
funciones y propiedades de la cuticula vegetal ha
progresado notablemente pudiendo establecerse
con bastance detalle, Tabla III, el cuadro de las
funciones fisiol6gicas de la misma.

En los siguientes apartados se desarrcollardn con
mayor detalle algunas de las funciones mds
importantes de la cuticula,

UNA BARRERA A LA DIFUSION
Curicula vegetal y agua

Existe la idea, ampliamente difundida, de que las
cuticulas cuante més gruesas mayor resistencia
ofrecen a la pérdida de agua. Sin embargo, esto es
un error. La principal barrera a la difusién de
agua y otros solutos en la cuticula la constituyen
las ceras, ranto las localizadas en la superficie més
externa, como las embebidas en la matriz de
cutina. La extraccién de estos compuescos con un
disolvente orginico, provoca un aumento de la
capacidad de difusién de la cuticula del orden de
10 a mds de 1.000 veces.

El hecho de que las ceras cuticulares constiruyan
la principal barrera limitante a la difusién de
solutos a través de la curicula se debe principal-

mente 4 la estructura molecular y composicidn
quimica de las mismas. De acuerdo con el mode-
lo propuesto por RIEDERER & SCHREIBER (1995),
las ceras cuticulares consisten en tres zonas
estruccurales con distinto grado de ordenacién y
composicién. Bstas tres regiones son: una zona
cristalina, una zona sélida amorfa y una zona de
naturaleza amorfa. La zona cristalina es la princi-
pal responsable del transporte a través de las
ceras. Esta fraccién forma ldminas en el seno de
las ceras. Las cadenas aliféticas que forman dichas
ldmipas no presentan todas la misma longitud,
por lo que algunas no se acomodan totalmente en
esia regién y sobresalen por los extremos del cris-
tal. Como consecuencia de esto aparece la antes
denominada zona sélida amorfa que se define
como la regién comprendida entre dos ldminas
adyaceares de la zona cristalina. Los componen-
tes de las ceras curiculares que, bien por su bajo
punto de fusién o por impedimentos estéricos
{por ejemplo la presencia de compuestos cicli-
cos), no pueden incorporarse en la zona més orde-
nada, constituyen la denominada regién amorfa.
Esta zona puede ser, dependiendo de la tempera-
tura, sélida o liquida, y podria rellenar los huecos
existentes entre las zonas cristalinas, formando
clusters 0 agregados moleculares alrededor de
éstas.

Debido a esta disposicién de las ceras a modao de
mosaico, la difusién 2 través de ellas no es homo-
géna. Mientras que las zonas cristalinas son prac-
ticamente inaccesibles al paso de moléculas de
cualquier tamafio debido a la enorme rigidez de
la escructura que impide cualquier movimiento,
las zonas amaorfas, Jocalizadas en los huecos deja-
dos por las anteriores, si permiten el movimiento
de compuestos, creando asi un camino extrema-
damente tortuoso al paso de moléculas. Sélo las
moléculas cuyo tamafio sea igual o menor que el

TABLA 111
PRINCIFALES FUNCIONES FISIOLOGICAS DE LA CUTICULA

* Reducir la pérdida incontrolada de agua y solutos.

 Constituir unz barrera mecinica que impida la penecracién de [as hifas de hongos y el ataque de insectos.

* Praceger los tejidot de posibles datios mecdnicos,
* Reflejar y atenuar la radiacitn uleraviolera.
* Acruar como compartimenro estanco de compuestos lipofilicos.

* Actuar come medio de percepeidn, para insectos y microbios, de las sefiales quimnicas emitidas por la planta,
¢ Actuar como hdbirac para los microorganismas que viven en la superficie de [as hojas (filosfera).
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«La cuticula vegetal: estructura y funciones»

h

Fig. 3. Represencacién esquemdética del proceso de difusién en las ceras cuticulares. La barrera de ceras consiste en ldminas imper-
meables de zona cristalina que estdn embebidas en una matriz de material amorfo. Las ldminas reducen el volumen permitido para
la difusi6n y, por otco lado, hacen muy tortuosa la ruta de difusién a rravés de la barrera. Ambes faccores disminuyen la difusién

efectiva de un soluto que se mueva a travds de las ceras.

hueco ocupado por las zonas amerfas menciona-
das anteriormente, podrin atravesar la membra-
na cuticular. Esto implica una reduccidn del
volumen donde se permite la difusién y un incre-
mento dristico de [a rura de difusién (Figura 3),
lo que afecta a la movilidad efectiva o coeficiente
de difusién de una molécula a través de las ceras.
Como consecuencia de todo esto, el camino real
que una molécula, bien sea de agua o cualquier
compuesto orgdnico, tiene que atravesar, es
mucho mayor que el grosor propio de la capa de
ceras o la cuticula.

La cuticula es una barrera casi perfecta al paso del
agua permitiendo a las plantas colonizar hdbirats
4ridos y frios donde la cantidad de agua disponi-
ble tanto en el suelo como en la acmdsfera es muy
reducida. Esra capa actila como una membrana
de disolucién-difusién en la que la permeabili-
dad de un compuesto en la cuticula dependerd de
su solubilidad y movilidad en la membrana. Se
define la transpiracién cuticular como la difusién
existente en una hoja cuando los estomas estdn
cerrados y cualquier pérdida a través de ellos es
despreciable si se compara con la difusién en la
cuticula. 8i no est4 claro que haya una contribu-
cién de los escomas a la pérdida de agua se debe
hablar de conducrancia minima. La pérdida de
agua debida a la transpiracidn cuticular, aunque
muy baja, podria ser importante para las plantas
que habitan en sistemas muy estresados.
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El estudio del movimiento del agna a través de la
cuticula presenta una serie de inconvenientes,
sobre todo a la hora de medir tasas de permeabi-
lidad o transpiracién. Estos problemas son, en
primer lugar, la presencia de estomas en la cuti-
cula, que obliga a utilizar cuticulas libres de
estomas (por ejemplo la superficie abaxial de
algunas hojas). Sin embargo, esto no siempre es
posible. Ademds, la presencia de estomas, no pet-
mite estudiar la dindmica del sistema 7 vivo, por
lo que hay que aislar la cuticula del resto de la
haja. Otro inconveniente lo presentan las espe-
cies cuyas cuciculas no se pueden aislar o se ven
seriamente dafiadas durante el tratamiento.

La permeabilidad de un sistema es un pardmerro
muy dificil de medir, por lo que generalmente se
suele emplear la permeancia como un estimader
cuantitative del mismo. Los datos obtenidos de
permeancia cuticular oscilan entre 0.1 y 100 1073
m 5! segiin las especies estudiadas tal y como
puede observarse en la Tabla IV, recogida de la
revisién de KERSTIENS (1996).

Las cuticulas vegetales, a pesar de ser estructuras
fundamentalmente hidrofébicas, son capaces de
absorber hasta un 20% de su peso seco en agua.
La mayor parte de este agua absorbida se asocia
con los compuestos hidrolizables, principalmen-
te celulosa, ya que su extraccién hace que dismi-
nuya dristicamente la capacidad de absorcidn.
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TABLA IV
VALORES DE PERMEANCIA CUTICULAR (x 10 m s} DE DIVERSAS ESPECIES VEGETALES

Especie Permeancia Especie Permeancia
Abies alba 14 Lycopersicon esculentum 52.55
Avena sativa 10 Malus sylvestris 8
Beta viilgaris 3 Medicago sativa 7
Betula pubsscens 12 Nerinm oleander 0.3-2.3
Capticum annsum 49 Nicotiari tabatsim 67
Citrus aurantinm 0.6 Qlea enropaea 5.5
Citrus liraon 2 Oryza sativa 15-26
Clivia miniata 0.1-0.5 Phareolus vulgaris 5
Coffea arabita 0.2 Picea abier 0.3-6.4
Corylus avellana 1.7-2 Pinus sylvestris 4.6-11
Ercalypius pavciflora 8 Populus tremula 5
Fagus sylvatica 2.5-3.7 Pranus lourocerasus 0.6-1.7
FPicys benjamina 0.6 Pyrus communis 1.2-2.1
Ficus elastica 0.4 Quercus alba 7.4
Faxinus excelsior 4.8 Quercus coccifera 10
Gingho biloba 23 Quercus ilex 3.6
Gosrypium hirsutum 5.6-15 Quercus macrocarpa 47
Hedera belix 0.3-0.6 Quercus robur 223
Helianthus anpuus 8 Sorghum bicolor 8.6-9.7
Hordssm vulgare 10-23 Tilia aestivum 9.4.15
Juglans regia 2 Zea mays 4.8-8.9

En este sentido, se ha podido observar que la can-
tidad de agna presente en la cuticula afecta en
algunos casos su permeabilidad al agua, aumen-
tando con el contenido hidrico de la cuticula.
Parece ser que los polisacaridos de la curicula son
los responsables de esta dependencia de la per-
meabilidad en la humedad. Podria ser que las
microfibrillas de polisacdridos contribuyeran al
transporte de agua a través de la membrana, pro-
porcionando una ruca de transporte de capacidad
limitada y paralela a la de las ceras. De esta
forma, el cambio en el contenido hidrico de los
polisacdridos afectaria al transporte a lo largo de
las fibrillas creando, en 1ltima instancia, una
dependencia de la permeabilidad en la humedad
relativa. Para que esto ocurriera serfa necesario
que las fibrillas de celulosa llegaran hasta la
superficie externa de la cuticula es decir, que no
existiera cuticula propia, Aunque los datos a este
respecto son todavia escasos, parecen confirmar
esta hipétesis (KERSTEINS & LEDZIAN, 1989).

Recientemente, algunos autores han desarrolla-
do una serie de correlaciones que permiten esti-
mar la permeancia al agua de una cuticula

empleando un compuesto orgénico como sonda,
eliminando asi los problemas de estomas o
imposibilidad de extraccién de cuticulas. En
este sentido, SCHREIBER & RIEDERER (1996)
basidndose en el hecho de que la capa de ceras es
la principal barrera al transporte a lo largo de la
cuticula, han mostrado la existencia de una
correlacion entre la permeabilidad al agua de la
cuticula y el coeficiente de difusién del dcido
octadecanoico en las ceras aisladas. El hecho de
que la difusién de moléculas de agua (pequefias
y polares) se correlacione con la difusién de un
dcido orgdnico como el octadecanoico (lipofilico
y de mayor tamafio), indica que hay un solo
camino de difusién que deben tomar todas las
moléculas que quieran atravesar la cuticula. Este
método permitird esrudiar las propiedades de
rransporte de toda la cuticula empleando tan
sélo las ceras reconstituidas. Es importante en
aquellos casos en los que no se puede aislar la
cuticula o ésta presenta un gran nfimero de esto-
mas. Por otro lado, NIEDERL et 2/. (1998) han
observado una correlacién lineal entre la permea-
bilidad al agua de la cuticula y el transporte del
4cido benzoico a lo largo de la misma. Con esta
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metodologia se puede estimar la transpiracién
cuticular al agua segiin su permeabilidad al
dcido benzoico. Ya que este dcido no acraviesa
los estomas y s6lo entraria en la planta difun-
diendo en la cuticula, se puede asi trabajar con
cuticulas con estomas y en hojas intaceas. Es evi-
denre que los progreos en la prediccién de la
movilidad de un determinado compuesto a tra-
vés de la cuticula vegetal, conducird en el futuro
a una aplicacién mejor y més racional de herbi-
cidas, fungicidas y agentes emulsicnantes.

Contaminantes medio ambientales

Por 1iltimo, una funcién muy importante de [a
cuticula, aunque a menudo no tenida en cuenta,
es su interaccién con contaminantes atmosféri-
cos, la mayoria de origen antropogénico. La cuti-
cula se encuentra continuamente €n CONtacto con
compuestos téxicos presentes en la armésfera.
Dichos contaminantes interaccionan con la cuti-
cula degranddndola y afectando as{ seriamente su
funcidn de barrera protectora. Estos compuestos
pueden dividitse en antropogénicos (SO,, NO,,
CO,, derivados fluorades y O, principalmente),
biogénicos {CO,, agua, etileno, isopreno, ...} y
compuestos originados como consecuencia de la
reduccidn biolégica de contaminantes (H,S a
partir de SO, y NH; a partir de NO,).

En la regién de la cuticula en contacto con la
atmosfera, hay una transicién brusca desde un
régimen turbulento, la atmdsfera, a un régimen
de difusién laminar donde se establece una resis-
teacia a la deposicién y circulacién de compues-
ros quimicos. Los contaminantes atmosféricos y
otros gases quedan temporalmente confinados en
esta interfase o capa limitrofe, donde coexisten
tres fases. Una primera fase liquida debida a la
deposicién de agua. Este agua moja la superficie
cuticular externa de la hoja o fruto, pudiendo
unirse a grupos polares de la curina o formar
agregados moleculares o custers dentro de la cuti-
cula. La segunda fase serfa de naturaleza lipidica,
y estard formada por las ceras curiculares y la
curina. Por 1iitimo, la tercera fase, fase gaseosa, se
localiza sensu stricto justo en la zona de contacto
entre la superficie cuticular y la atmésfera. En la
Figura 4 se muestran con detalle estas tres fases y
los principales compuestos que pueden encon-
trarse en cada una de ellas.
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voldliles
NQy Oy 50, argdnicas
Ceras  epicuticulares a-plneno
0 #-pineno GH,
Isopreno tapa
Hy$ limitrofe
Agua NH,
CUTICULA
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Fig. 4. Contaminantes atmosféricos tales como NO,, 0;, 50,
y otros compuestos orgénicos de bajo peso molecular inciden
directamente sobre la superficie cucicular donde la presencia
de agua origina diversas rezcciones quimicas. Por ozro lado, los
estomnas de las hojas son la estructura especializada en el inter-
cambio y emisién de gases y volitiles orgdnicos biogénicos
{compuestos terpenoides), los cuales pueden también reaccio-
nar con especies oxidantes en la fase gaseosa.

La fase liquida acriia principalmente facilitando
¢l lavado hacia el interior de la planra de una
gran variedad de contaminantes solubles en
agua, aunque también puede ocurrir en ella la
formacién de nuevos compuestos quimicos. Asf,
se ha descrito la formacién de sales de amonio a
partir de NH, y SO,, la formacién de dcidos
minerales fuertes y la formacién de especies oxi-
dantes muy reactivas como el peréxido de hidré-
geno y radicales hidroxilo. La fase lipidica es un
sumidero de microcontaminantes de naturaleza
orgénica que se acamulan, fundamentalmente,
en las ceras epicuticulares. En esce sentido, se
han descrito reacciones del 4cido sulfirico forma-
do en la fase liquida con los grupos hidroxilo de
los aleoholes primarios y secundarios de cadena
larga presentes en las ceras epiestomdricas de
coniferas. También son importantes las reaccio-
nes de ozono con las parafinas de algunas ceras
epicuticulares y la acumulacién de éxidos de
nicrégeno, NO,, a nivel de la cutina de determi-
nadas cuticulas vegetales. A nivel epicuriculac, la
reaccién de los 6xidos de nicrdgeno con las ceras
produce en éstas una pérdida notable de su cris-
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talinidad lo cual modifica considerablemente su
capacidad de retencién de agua. Por tiltimo, en la
fase gaseosa se ha podido observar la formacién
de oxidantes fuertes a parcir de la produccién de
ozono por reaccién de los 6xidos de nitrégeno
con oxigeno molecular atmosférico.

Todo esto muestra claramente que el estudio de
la interaccién de los contaminantes ambientales
con la cuticula vegetal es de primordial impor-
tancia para entender cémo entran dichos com-
puestos en la planta, qué factores afectan la
entrada (temperacura, humedad relativa...) y en
qué estadio las plantas son mds susceptibles.
Ademds, la degradacién de la cucicula no sélo
facilita la entrada posterior de otros contaminan-
tes sino también la invasién de las plantas por
patdgenos u otros organismos oporrunistas. Una
vez que estos compuestos han conseguido pene-
trat y degradar la cuticula, las condiciones para
una ulterior modificacién del mecabolismo a
nivel intracelular, estdn servidas.

Para una revisién mds profunda de la relacién
cuticula vegetal-contaminantes ambientales,
puede consultarse {a monograffa editada por
PERCY e al. (1994).

UNA BARRERA A LA PENETRACION

La cuticula constituye ademds una barrera mecé-
nica que impide, o 2l menos dificulra, la penetra-
ci6n de patgenos y el ataque de plagas de insec-
tos. Generalmente, las curiculas més gruesas son
mds resitentes a la penetracién de hongos o al
ataque de insectos. Resulta l6gico pensar que
cuanto més gruesa sea la cuticula mayor dificul-
tad tendrdn estos organismos para romperlas. En
este sentido, se ha podido observar que ¢l grosor
de la cucicula aumenta con la vida media de la
hoja, obteniéndose asi hojas mds protegidas con-
tra cualquier dafio mecdnico.

Interaccién cuticula-patégeno

Los procesos que tienen lugar durante la interac-
cién cuticula vegetal-hongo patdgeno estdn
mediadoes, en gran medida, por las caracteristicas
fisico-quimicas del biopolimero. Asi, cuando las
esporas de un hongo patégeno se posan en la
superficie de una planta son dichas caracteristicas
fas que determinan fundamentalmente su germi-

nacidn y, por tanto, el comienzo del proceso de
infeccién.

Algunos hongos disparan el proceso de germina-
cién como respuesta a sefiales fisicas especificas o
como respuesta al reconocimiento de una topo-
grafia caracteristica de la superficie foliar (STA-
PLES ef @f., 1980). Otros hongos, sin embargo,
germinan ante sefiales de naturaleza quimica es
decir, ante ¢l reconocimiento de componentes
quimicos especificos de la cuticula tales como los
compuestos hidrolizables o determinados consti-
tuyentes de las ceras epicuriculares (PODILA ¢f 2/.,

1993).

La heterogeneidad, tanto de la estructura y mor-
fologia de las curiculas como de su composicién,
hace suponer que las sefiales que perciben los
hongos son muy abundantes y diversas. La exis-
tencia de tal variedad de sefiales dificulra el dise-
fio de tratamientos preventivos de infecciones
fingicas, esto es, tratamientos que evitan o ate-
nian la germinacién de las esporas. En este senti-
do es necesario enfatizar que el estudio, caracteri-
zacién y conocimiento de la interaccién cuticula-
hongo es un aspecto importante previo al disefio
de dichas estrategias prevenrivas.

Una vez que el hongo ha germinado, el siguiente
paso en el proceso de infeccién es la penetracién
al interior de los tejidos vegetales. Muchos hon-
gos patdgencs penetran en las plantas a través de
estomas, heridas o grietas presences en la superfi-
cie de las plantas. Sin embargo, algunos hongos
son capaces de infectar una planra acravesando la
cuticula intacta. Dichos hongos excretan enzi-
mas hidroliticos entre los que destaca el enzima
curinasa. Este enzima es capaz de degradar la
estructura polirnérica de la cutina para asi poder
entrar en la planra. Esta actividad enzimdtica
cutinasa, en realidad una actividad esterasa, pare-
ce ser necesaria para atravesar cuticulas integras
dado que se ha encontrado también en bacterias
patdégenas de plantas (BASHAN ¢ &/, 1983). Se ha
demostrado que la adhesién de las esporas de
ciertos hongos a la supetficie de las hojas depen-
de de la presencia de la mencionada actividad
cucin-esterasa (DEISING ¢t 4/, 1992).

Por idltimo, puede destacarse que los cubos de
germinacién y las hifas de los hongos deben
adherirse fuercemente a la superficie de la planta
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para no ser arrastrados por el viento o la lluvia.
Para llevar a cabo este proceso de adhesién algu-
nos hongos sintetizan y excretan unas pequefias
proteinas denominadas hidrofobinas (WOSTEN et
al., 1993). Los dominios hidrofébicos de esta
proteina median en la unién cucicula-hongo.
Esta unién depende en parte de su arquitectura
superficial y de las caracterfsticas quimicas de la
cuticula cales como, por ejemplo, su hidrofobici-
dad.

Interaccidén cuticula-insecto

Las ceras influyen en las interacciones entre los
insectos y las plantas, ya que dererminan la mor-
fologia y propiedades del «terreno de juego»
donde los insectos fitéfagos y entomdéfagos inte-
ractiian entre ellos y con la planea.

Tal y como se discutid anteriormente, los princi-
pales compuestos de las ceras forman, con fre-
cuencia, cristales en la superficie de las plantas.
Estos cristales interfieren en [a unién del insecro
a la planra, haciéndola mds resbaladiza para el
insecto, que apenas puede desplazarse por ella. Se
ha padido observar que plantas con una gran
densidad de criseales no se ven aracadas por
determinadas plagas de insectos, mientras que
las que tienen una menor superficie cristalina de
ceras, si. La eliminacién mecédnica de dichos cris-
tales hace a la planta susceptible al ataque de
insectos. La elevada criscalinidad que presentan
las ceras de algunas plantas como Eacalyptus o
Brassica, podria entenderse entonces como un
mecanismo de defensa de la planta frente a hecbi-
voros. Curiosamente, se ha podido observar
variaciones en la crisralinidad de las ceras dencro
de las poblaciones naturales de varias especies.
Dicha variacién influye en la interaccidn de
insectos con estas plantas, contribuyendo a la
variabilidad intraespecifica en la resistencia a
determinadas plagas. En cuanto a los predadotes,
trabajos experimentales han demoserado que
también se ven afectados por la presencia de cris-
tales en las ceras. Los predadores son mds méviles
y efeccivos en la reduccién de plagas en plantas
carentes o con poca densidad de ceras cristalinas
(EINGENBRODE, 1996).

La densidad, composicién y morfologia de los
cristales de cera, son los factores que influyen
cuantitativamente en la adhesién del insecroa la
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superficie de la planta. En ausencia de cristales,
dependeri de las fuerzas moleculares de adhesidn
gue se establezcan entre la cuticula del insecto y
la de la planta.

Algunos componentes de las ceras tienen una
funcién aleloquimica, actvando como sefiales
quimicas. Estas funciones pueden ser fungicidas,
repelentes de insectos, estimulantes de la ovopo-
sicién, sustancias antimicrobianas o sefiales de
reconocimiento. En la superficie de las ceras hay,
ademds, cantidades pequefias pero importanres
de azicares, voldriles, aminodcidos y compuestos
polares que rambién pueden intervenir en dichas
funciones, Aunque algunas de estas sustancias
pueden ser exudadas por los tricomas glandula-
res, la mayorfa son extruidas a través de la cuti-
cula y depositadas en el exterior, donde se mez-
clan con las ceras y modifican las propiedades de
barrera de la misma.

Estudios llevados a cabo con componentes aisla-
dos de las ceras han demostrado que estos lipidos
tienen actividad aleloquimica per se. General-
mente, los compuestos mis comunes estimulan
la interaccién con el insecto, mientras que los
menos frecuentes (dcidos grasos de cadena corta,
triterpenoides...) suelen actuar como repelentes,
estando presentes en algunos casos, en cantidades
de hasta un 50% (BALSDON ¢ @/., 1995). En el
caso de los compuestos que interaccionan positi-
vamente con el insecto, se ha podido demostrar
que rienen un efecte sinérgico interaccionando
con otros compuestos secundarios especificos. De
esta forma se refuerza la intensidad de la respues-
ta.

Por dltimo, hay que destacar, como hecho curio-
50, la habilidad de algunos herbivoros de alterar
los hidrocarbonos de su cuticula en funcién de la
dieta (ESPELIE & BERNAYS, 1989). Teniendo en
cuenta que sus predadores y/o pardsitos los iden-
tifican por sus hidrocarbonos cuticulares, estos
insectos son capaces de mimetizar quimicamente
la superficie de 1a planta como mecanismo de
defensa.

PERSPECTIVAS FUTURAS

Nuestro conocimiento actual de la cuticula vege-
tal es bastante reciente. Aspectos estructurales y
funcionales de [a misma han sido investigados en
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los Gitimos veinte afios. Sin embargo, todavia es
necesaria una mayor investigacién en algunos
puntos concretos. Asi, nuestro conocimiento
sobre la composicién de fas ceras cuticulares de
plantas estd limirado sélo al 0.2% de las plantas
existentes en nuestro planeta. Es obvio que se
necesitan algunos afios mas de escudio sobre este
tema para poder establecer conclusiones mds
definitivas sobre la composicidn, estructura y
propiedades de transporte de las ceras que cubren
la parte més externa de la membrana cucicular.

Es necesario, por otro lado, avanzar en el conoci-
miento de las propiedades fisico-guimicas de la
cutina vegetal. Las propiedades térmicas de este
biopoliester han de ser investigadas en mayor
detalle v, en especial, su relacién con la funcién
fisiolégica de la cuticula.

La relacién agua-cucicula vegeral estd ain lejos
de conocerse totalmente. La absorcién de agua
por los distintos componentes cuticulares es
importante puesto que la cantidad de los mismos
puede estar en relacién con la fisiologfa y funcio-
nes de la cutfcula. En este sentido, parece ser que

la interaccién de agua con cuticulas de plantas
angiospermas y gimnospermas es distinta desde
un punto de vista cualitarivo y cuantitativo. Es
necesaria una mayor investigacién en este
campo. Por dltimo, aspectos revisados en este
crabajo sobre la interaccién de la cuticula con los
contaminances medioambientales y xenobiéticos
en general constituyen un amplio campo de tra-
bajo futuro, donde la investigacién bédsica sobre
la estructura y propiedades de la cuticula vegeral
ha de estar en estrecha colaboracién con fisiélo-
gos vegetales, ficopatSlogos, fisicos de la atmés-
fera e ingenieros de disciplinas medio ambienta-
les. Ello ayudard a mejorar nuestro conocimiento
accual de este fascinante y tinico biopolimero.
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SUMMARY

In this work some of the most important and recent papers concerning the plant cuticle are reviewed.
A brief description of its morphology, ultrascructure, chemical composition and relevant physico-che-
mical properties is presented, The physiclogical functions of the plant curicle are also discussed, stres-
sing aspects as the interaction with insects and pathogens, the water sorption and uptake and the
interaction wich air pollutants and xenobioticis.

Key Words: plant cuticle, cutin, waxes, pollutants, permeance.
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