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RESUMEN 
En este trabajo se estudió cualitativamente la actividad enzimática de la catalasa, la fbsfatasa 

ácida, la fenol-oxidasa. y I~ succlii.at<:i dc;;shidrogenasa de la albura y del duramen de la madera de 

Hctematoxy/11111 brási/el1c/Kar~ty'.,Lj/~j¡¿,,,;,aiergemina Benth, en dos épocas del año (lluvia y sequía). 

También se estudió 1~''p~~~~'6i
0

~~cié''á~i-dos grasos, almidón, catequinas, celulosa, hemicelulosa, 

leucocatequinas, lignina';')(p¡~·f;~~~\Ji'~·{:;p~~teínas, pectinas, proteínas, polifenoles y taninos en ambas 
:· ... ···-~-:,:.c·:'~:&:.::;.·.•.;:;:;_ft',v~~·;;r:,~:-./\·:,;. ·. ,,- .. __ .· 

regiones del xilem~'se'cüni:farfo','1EJ1:1a'.albura, la actividad de las enzimas catalasa, fenol-oxidasa y 

succinato deshidr~~e~ff~'{:fil~!~ft~~:Ff~{l~-~p~ca de lluvia y baja en la de sequía. La actividad de la 

fosfatasa ácida fue\bajá.,é~ séquía·y .. en·lluvia no se detectó. No hubo actividad enzimática en el 

duramen. Los resulti'dC>s im:iicl:lll que en ambas ·épocas del año, la cantidad de carbohidratos 

estructurales (pectinas, hel11i2~1ulosas y celulosa) y no estructurales (almidón), así como lípidos 
' -· .. '-. -. 

(triglicéridos) Y. proteínas, es mayor en la parte externa de la albura y menor en el duramen y la 

cantidad de extractivos (lignina, polifenoles, catequinas, leucocatequinas y taninos) es mayor en el 

duramen. 

La microscopia de luz reveló la presencia de proteínas intravacuolares en el parénquima 

radial durante la época de sequía que podrían realizar funciones de almacenamiento. En secciones 

transversales de 5-7 µm de grosor, estas proteínas se observaron como cuerpos proteicos. Se 

observaron diferencias en ambas épocas con respecto al contenido de proteínas en la albura de ramas 

delgadas y gruesas. Para H. brasilello el contenido de proteínas fue de 2.07-2.41 µg/mg en la época 

de sequía y de 0.60-0.64 µg/mg en la época de lluvia. Para L. tergemina el contenido fue de 1.52 -

1.80 µg/mg para la época de sequía y de 0.38-0.40 µg/mg en época de lluvias. El análisis por 

electroforesis de los extractos de proteínas totales mostró la presencia de proteínas con masas 

moleculares aproximadas de 129, 82 y 61 KDa en ambas especies, tanto en época de lluvia como en 

la de sequía. Por otra parte, este análisis reveló que existe un patrón diferencial de proteínas para 

ambas especies, cuya presencia o ausencia depende de la época de crecimiento. Para H. brasilello se 

observaron proteínas de - 3 8 y 21 KDa en sequía. La presencia de estas dos proteínas disminuye 

considerablemente en época de lluvia en la que se detectó otra banda de -16 KDa. Para L. tergemina 

se observó una proteina de -34 KDa en época de sequía la cual desaparece en la época de lluvia. 



l. INTRODUCCIÓN 

La albura es la porción recién formada del xilema secundario que se caracteriza por presentar 

células especializadas para: conducir agua y minerales; células vivas de parénquima axial y radial 

que almacenan materiales de reserva en forma de carbohidratos (como la sacarosa y el almidón), 

lípidos y proteínas y células de sostén. Esta zona tiene una menor resistencia al ataque de patógenos 

pues tiene un bajo contenido de extractivos 1 (taninos, polifenoles, etc.) (Roth, 1966; Panshin y De 

Zeeuw, 1980; Bamber y Fukazawa, 1985). La cantidad de albura que un árbol puede formar varía en 

función de la edad, la pendiente y el tipo de suelo; de la tasa de crecimiento (diámetro), la 

disponibilidad _de,•agua en el subsuelo, el contenido de humedad, la masa foliar, Ja variación 

climática,,eltíatámiehto silvícola y Ja cantidad de extractivos, entre otros factores (Craib, 1923; Kort, 

1993; Ha2:eilb~~'g}~;~.;¡¡¡,:g;l991; Hillis, 1977; Wilkes, 1991; Wilkins, 1991; Yang et al. 1994). 

· El_d.uráiT{¡;i{'aci'.ipa la porción central del xilema secundario, con frecuencia es de un color más 

oscuro ~·~~·Ja';~i\::;h'~~(usi'.i'a1mente el contenido de humedad es muy bajo, tiene gran concentración de 
'-.-\ ,: ~-:. ._ ",'. ' - ·: i; -; ·> '._ 

extracti'ilos (Rudman, 1966) y carece de actividad metabólica. Esta región proporciona resistencia, 

durabili·~¿d~y·.~\gi_~~z al tallo (Stewart, 1966). Bamber y Fukazawa (1985) señalan que el duramen, 
·-' ;, '• -- ' 

además de· cóntribuir 'con el soporte mecánico, también ejerce un control fisiológico al regular la 

cantidad de albura que se forma de acuerdo al tipo de extractivos que se van a sintetizar. 

Autores como Hillis (1968), Higuchi (1970) y Panshin y De Zeeuw (1980), sostienen que 

puede existir una zona de transición o intermedia, que todavía cuenta con células de parénquima con 

actividad bioqÚímíca y fisiológica y se localiza entre albura y duramen. Esta es una región de gran 

actividad metabólica, pues enzimas como Ja catalasa, Ja fosfatasa ácida, Ja fenol-oxidasa, la succinato 

deshidrogenasa entre otras están involucradas en la transformación del material de reserva, el cual es 

utilizado en Ja síntesis de Jos extractivos que formarán al duramen. El contenido de humedad de esta 

zona es mayor que Ja del duramen y menor que la de la albura. La zona de transición tiene un color 

similar al del duramen. 

El cambiz11n vascular es el responsable de Ja formación de los diferentes tipos celulares que 

forman tanto a Ja albura como al duramen. Estos tipos celulares forman vasos, fibras y parénquima 

axial y radial. Los vasos y las fibras viven unas cuantas semanas o meses y se especializan en Ja 

conducción y sostén respectivamente. Las células del parénquima axial pueden permanecer vivas por 

varios años y las del radial hasta que ocurre la transformación de albura a duramen (Label et al. 



2000). Las células del parénquima axial y radial tienen la capacidad de almacenar sustancias 

orgánicas, como son:. carbohidratos no estructurales (glucosa. sacarosa, fructuosa y almidón), lípidos 

y proteínas, y sustancias inorgánicas como sales minerales y iones. Asimismo, estas células están 

involucradas: en~clas~.rutas de traslocación y distribución (simplástica2 y/o apoplástica3
) de los 

product~sde Ja'~otosíntesis (Sauter y Kloth. 1986; Hansen y Beck. 1990) y también se especializan 

en la :reC:;~siÓ~4 .:de diferentes compuestos y participan en la defensa, la respiración y en los 

mecanisrri6s dci C:ierre de estomas. 

: ·{se"::6o'ri9ce poco acerca de los factores que controlan el patrón de almacenamiento de los 

materiaJes·'cié :reserva, pero se sabe que el depósito de dichas sustancias no se realiza al mismo 

tiemp6·~si~o qt.Íe esta controlado por diversos factores como el fotoperiodo, los niveles de compuestos 
·'·'- , 

nitroge;,ados; .el número de anillos, la estacionalidad y la temperatura. Estudios realizados por 

Fische?y Hall ( 1991, 1992), Sauter y van Cleve ( 1990. 1992), Harms y Sauter ( 1 992), observaron 

que la'C:oncentración del almidón y azúcares solubles (sacarosa. fructosa, etc.) es baja en primavera

verano '(época de lluvia) y elevada en otoño-invierno (época de sequía). mientras que la presencia de 

grasas· _aumenta en verano y disminuye en otoño. La disminución de estas sustancias de reserva 

ocurre durante la formación y el crecimiento de todos los órganos. brotes. y también con un aumento 

en la actividad del ca111bium vascular. La acumulación de proteínas ocurre en otoño y 

simultáneamente con la senescencia de la hoja (Kang y Titus 1980a. ! 980b; Canut et al. 1985; Wu y 

Hao 1991; . Ha_o y· Wu 1993). Este patrón de almacenamiento se puede alterar por condiciones 

adversas cuando hay ataque ñmgico, pérdida de hojas por algún mecanismo distinto a la senescencia, 

daño mecánico y variaciones climáticas (Sauter y van Cleve, 1994), 

Los materiales de reserva como el almidón. los lipidos y las proteínas que usualmente se 

almacenan en.·la albura, son transportados a través de las células del parénquima radial hacia el 

duramen, principalmente por la vía apoplástica (Salisbury y Ross 1999; van Bel y Ehlers, 2000). 

Estos materiales de reserva se mueven de acuerdo a la demanda de otros ó;-ganos en crecimiento tales 

como hojas, tallos y raíces. Hansen y Beck (1994). proponen que en la albura ocurre la conversión de 

sacarosa en almidón y sugieren que esto sucede cuando la cantidad de sacarosa es mayor a las 

1 Los e~'1ructivos se definen como todas aquclltlS moJCculas producto del metabolismo secundario. También son considerados como sustancias de 
desecho como taninos. catcquinas. lcucoa.ntocimninas. resinas. goma...¡ 6 ácidos grasos. cte. (Stcwart...1966), 
= Simplasto es la parte viva y f"onna una unidud. ya que los protoplastos de las células adyacentes c,.tin comunicados por los plasmadcsmos (Salisbury y 
H.oss 1999) . 
.l Apoplasto está confonnndo por las paredes celulares y los espacios intercelulares. Se considera como la pnrtc muerta porque no fonna pnrte del 
protoplasto (Lira. 1994; Salisbury y Ross 1999). 
"' La rccrcsión es la eliminación de sustancias que no intervienen en los procesos metabólicos de las plantas (Fahn. 1990). 
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necesidades de consumo, lo cual usualmente ocurre en la época de sequía, por otro lado parte de ese 

almidón se transforma en sacarosa cuando la temperatura disminuye durante el invierno. 

En el proceso de transformación de albura a duramen, la sacarosa y el almidón se pueden 

hidrolizar: en. moléculas. más sencillas (maltosa o. glucosa) y parte de estas moléculas se pueden 

utilizar:para (~síntesis de lípidos, flavonoides y estil~enos utilizando la vía del malonil CoA, o bien 

se pueden·sin~~i:i:Zar terpenos a través del ciclo d;¡·'.á(:¡'do:m~valónico (Higuchi, 1997). Parte de esas 

moléculas se pÜeden utilizar como fuentes de ca~~6~'i;,~ira ~intetizar otros azúcares de 3-7 carbonos 

a través d¿,'}~'.~íac¡de las pentosas-fosfato; · a~H:~~~·~'· para la síntesis de ácidos nucleicos y 

aminoá~id6~.'fri'.li~~tra~ que el resto pueden entr~~;·a,'i~ ~í~ del shiquimato (Higuchi, 1997) para ser 

transfor~u\.<l'()~'.~ri~•'ácldo hidroxicinámico (Nair y Shat'i; 1983) (Fig. 1). Este ácido es un intermediario 
,, '~:·.'L:::<··/:,;¡-:~'. }>;·>-,:.··,. , .· :': :-

de la síntesis'de)iletabolitos secundarios como Ja lignina, flavonoides, catequinas, leucacatequinas, 

polifen;;ies';, tinin6s hidrolizables (Wardrop y Cronshaw 1962; Magel et al. 1991, 1994). 
-- - -
La d~gradación de los lípidos o triacilglicéridos de la albura conduce a la formación de ácidos 

grasos y glicerol mediante la acción de la lipasa y Ja f"osfolipasa (Saranpiiii y Nyberg, l 987a, l 987b; 

Hillinger et al; l 996b). Estos ácidos grasos pueden entrar a la vía de la 13-oxidación donde se 

produce Acetil-CoA, el que se convierte en succinato para luego transformarse en oxalacetato 

(OAA) que posteriormente se transf"orma en fosfoenolpiruvato (PEP). Este último se utiliza en dos 

rutas metabólicas diforentes: en la gluconeogénesis, cuyo producto final es la glucosa y en Ja via del 

shiquimato (Figura 1), a partir de la cual se realiza la síntesis de algunos metabolitos secundarios 

(Baqui et al. 1979; Higuchi, 1997). 

El almacenamiento temporal del nitrógeno se realiza en f"orma de cuerpos proteicos 

(Greenwood, 1986) y ocurre durante la senescencia de las hojas. Antes de que las hojas mueran, sus 

proteínas son degradadas y los aminoácidos resultantes son transportados a través de la ruta 

simplástica (Salisbury y Ross, 1999; Van Bel y Ehlers, 2000) hacia las células del parénquima del 

floema secundario del tallo y finalmente hacia las del xilema secundario donde se realiza la síntesis 

de novo, pero ahora como proteínas de almacenamiento que quedan depositadas en el parénquima 

radial (Wetzel et al. 1989b). 

El. catabolismo de las proteínas de reserva es poco conocido, pero se sabe que algunas 

endopeptidasas especificas inician la ruptura (Harris y Chrispeels, 1975; Kang y Titus, 1980c; Canut 

et al. 1985) y los péptidos resultantes son hidrolizados como aminoácidos libres por la acción de 

múltiples exopeptidasas y/o endopeptidasas de menor especificidad. De este modo, las proteínas de 

reserva suministran aminoácidos y/o fuentes de carbono que son utilizados durante el periodo de 

3 



crecimiento de los órganos nuevos (Kang y Titus, l 980a, 1980b; Viestra. 1993; van Cleve y Apel, 

1 993; Sauter, 2000). 

La albura funciona entonces como un gran ' .. órgimo de. 'almacenamiento de sustancias muy 

importantes para el crecimiento de todo el árbol. Sin·em~argo_c;,L~re~imiento:~de nuevos órganos 

como son las hojas. implica que tanto proteínas como a4~~ll~~:~~~íéc~l·a~·:q".:ic;·so~ fuente de carbono 

sean empleadas lo más, rápid~ posibÍe para evitar ser t~a~·~~J~;¡'a~:t~--~~;~~.;íit~s~'i.os radicales libres 

formados durante la actividad metabólica son atrapados:~:or"mciíéc~las.~oriio la lignina, los lípidos y 

otros extractivos qui:i': p.:ied
0

eri· emplearse para que las moléculas que ·son fuente de carbono sean 

transformadas también ~n extractivos. En este tenor, Schultz y Nicolas (2000) han propuesto que los 

extractivos ya formados; además de poseer actividad fungicida y por tanto actuar como repelentes, 

son moléculas que impiden que radicales libres funcionen como oxidantes. De esta manera. los 

extractivos de origen fenólico corno ligninas, taninos y catequinas, entre otros, actúan como 

antioxidantes atrapando radicales libres, permitiendo que siga creciendo la planta. Por otro lado, 

Stewart ( 1966) sugi,ere que los extractivos son trastocados en bajas concentraciones a través del 

parénquima radial hacia el limite de la zona de transición, en donde se acumulan y su concentración 

puede ser tan alta que esto podría ser una de las razones que causa la muerte de las células del 

parénquima y la formación del duramen. 

Los diferentes tipos de extractivos varían entre y dentro de una especie y la concentración de 

estas sustancias puede variar con la edad del árbol y la estacionalidad, entre otros factores (Kumar y 

Singh, 1976). De acuerdo con Bauch (1980), Panshin y De Zeeuw (1980) y Label et al. (2000) el tipo 

de extractivos está relacionado con el control genético de cada especie, mientras que su cantidad esta 

influenciada por las condiciones fisiológicas presentes en el parénquima durante el tiempo de 

formación (Fukuda, 1996, 1997; Pennell y Lamb 1997). 

Fukuda (1996, 1997) y Hillinger et al. ( l 996a., l 996b) proponen que las plantas más 

evolucionadas tienen la capacidad de programar su senescencia (muerte) o bien de regularla 

internamente. Este es un fenómeno que incluye el deterioro de todo el organismo y ocurre en la fase 

final de la etapa reproductiva o en un órgano en especial, como puede ser el tallo cuando está 

formando duramen. Magel et al. (1994, 2000) plantean que la formación del duramen es un proceso 

en el cual la muerte celular resulta benéfica ya que la parte central del tallo queda constituido por 

células muertas que proporcionan soporte a todo el árbol y no se requiere de energía para mantener al 

tejido muerto. 
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Hae111atox:ylum brasiletio.Karst y Lysiloma tergemina Benth son dos especies de árboles que 

se caracterizan por tenercuna:amplia distribución en México y por presentar albura y duramen bien 

definidos. Esto último las··hace resistentes al ataque de patógenos y microorganismos y por lo tanto 

se pueden convertir en· espedes de importancia económica. Se conoce muy poco acerca de estas dos 

especies. En la herbolaria y la medicina tradicional la corteza y madera de ambas especies se utilizan 

para diversos padecimientos. H. hrasiletto se emplea para el tratamiento de enf"ermedades de la 

sangre, riñón, pulmón, dolor de estomago, úlcera gástrica y también se utiliza como planta de ornato. 

Sin embargo, de esta especie se extrae la hematoxilina, un colorante ampliamente usado para teñir 

!tejidos vegetales y animales (Anónimo, 1994). Por su parte, la madera de L. tergemina es utilizada 

para elaborar mangos de herramientas de trabajo, vigas, postes, palanganas y también se utiliza en la 

coloración de gomas y en algunos casos su corteza se usa para tratamiento dental para amacizar las 

encias (Colín y Monroy, 1997). A pesar de estos usos, la madera de estas dos especies se usan 

principalmente cmno leña y carbón, por lo que urge hacer investigaciones sobre la biología de estas 

plantas. 
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2. ANTECEDENTES 

2. L Histoquímicos 

Los estudios sobre la transfbrmación de albura a duramen han empleado técnicas 

histoquimicas que permiten localizar y evaluar los sitios de actividad metabólica. así como material 

de reserva. En este sentido, existen trabajos que demuestran que algunas enzimas se encuentran 

asociadas con el proceso de transformación de albura a duramen. Utilizando este tipo de técnicas, 

Onefeghara y Koroma (1974) localizaron la fosfatasa ácida en el tallo de Curcubita y encontraron 

que la actividad de esta enzima disminuye con la edad de la planta. Un estudio realizado por Hillis 

(1975.· 1987) ·encontró que cuando la albura de Rhus succdanea, Azadirachta indica y Samanea 

saman, es ·tr'ai\ii:ia'con ácido 2-cloroetíl-fosfónico (sustancia que forma etileno) los granos de almidón 
'.-, 

desaparecen. mienfras que la presencia de lípidos y polifenoles aumenta y que las actividades de la 

lipasa, Ja: fosfatasa ·ácida, la succinato deshidrogenasa (SDH), la ATPsintetasa (ATPasa) y la 

peroxidasa·aumentan: en las células del parénquima axial y radial. Hillis (1987) sugiere que el etileno 

actúa sobre las enzimas involucradas en la síntesis de los extractivos del duramen. En este mismo 

estudio se encontróque'Ios gr~nos'de.almidón de Iípidos y polifenoles. Por otra parte, un estudio 

realizado por Baqu_i: ~t ·ci1.~ 'ó 97~) en la madera de Me/ia azedarach,, mostró que la pérdida de 

actividad enzimátfoa;de:Ia·i)efoxidasa y de la SDH está directamente relacionada con el proceso de 

transición de ~Ibi'.ifi\·'.~~;{~i~"~i~~n y ~ugieren que los materiales de reserva. como el almidón y los 
.,;-,"; .. e;• o.;~f'' .. 

lípidos, se puede1{"i:íi:iii~á:t-:(para sintetizar compuestos de tipo fenólico. En este mismo sentido, Shah 
' . - :-'.:;,.-.;-.· ;·¡;_,J·~·-<', ';. -~:~::-. ·~ '. _:_-. -

el al. ( 1981) enéoi'iid.~b'n'ql.le los metabolitos primarios como el almidón y Iípidos son transformados 
'",\;'1"-'.;•--.'" •;e-

en compuestos't'eri61i'co.séen·.1a:madera de Acacia ni/olica y que la actividad enzimática de la ATPasa 

y SDH era alta'e~_iii'. ~~-ri:~}detransición, mientras que la peroxidasa sólo se pudo detectar en la parte 

externa de la albt.ir~i 

Para tr~t~r._cl~. ~·sta.blecer la presencia y el posible papel de algunas enzimas, Nair y Shah 

( 1983) trataron.la madera 'de Azadirachta indica con paraquat ( 1. 1 '-dimetíl-4.4'bipyridilium). que es 

una sal que acelera el envejecimiento y la muerte celular del parénquima axial y radial e induce la 

transformación a duramen. En este estudio se observó que la actividad de la fosfatasa ácida aumenta 

en la zona de transición entre albura y duramen y sugieren que su presencia podría estar involucrada 

en el transporte y la hidrólisis del almidón, así como con la lisis del citoplasma y la liberación de 

organelos. Este mismo estudio mostró que la actividad de la SDH presenta el mismo patrón que el de 

la fosfatasa ácida. esto es. un aumento en la actividad de esta enzima en la zona de transición, 
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posiblemente debido a la elevada tasa de respiración y actividad metabólica que ocurre antes de la 

muerte celular. Así mismo, observaron una disminución de la cantidad de granos de almidón y un 

aumento de Iípidos, polisacáridos insolubles y de compuestos polifenólicos hacia el duramen. Un 

trabajo posterior realizado por Nair (1988) en la misma especie (Azadirachta indica). confirmó que 

la senescencia y muerte de las células del parénquima axial y radial ocurre en el limite del duramen y 

que la actividad de la peroxidasa es elevada en la zona cambia!, lo que indica su relación con la 

lignificación. 

Un estudio realizado por Datta y Kumar (J 987) en ramas de Tectona grandis, mostró que 

durante la transformación de albura a duramen las enzimas peroxidasa. SDH, fosfatasa ácida, 

ATPasa y glucosa-6-fosfatasa sufren cambios significativos y también se observó que el contenido 

de almidones, Iípidos, proteínas y ácidos nucleicos, disminuyen en la zona de transición mientras que 

los compuestos fenólicos aumentan hacia el duramen. Por otra parte, Subramanyam y Shah (I 988). 

encontraron que la actividad de la fosfatasa ácida y SDH se encuentra elevada en células de 

parénquima cuando se produce un daño por traumatismo. lo cual promueve la formación de canales 

gomíferos en el floema secundario de Moringa o/eifera. 

2. 2. Carbohidratos estructurales y no estructurales 

Los trabajos realizados para tratar de establecer el papel de carbohidratos estructurales 

durante el proceso de maduración de las células del xilema secundario. son variados. Jermyn e 

Jsherwood e 1956) encontraron que en el parénquima de albura, algunos polisacáridos de la pared, 

como pectinas y hemicelulosas, se hidrolizan y son usados como sustancias de reserva en los 

procesos de respiración celular por lo que su presencia disminuye hacia el duramen. 

Otros estudios indican que estos polisacáridos de la pared (pectinas, hemicelulosas y 

celulosa) sirven como:. matrices que dirigen la polimerización oxidativa de la Iignina y ciertos 

polifenoles (Siegel ySiegel, 1957; Goodman y Siegel, 1959). 

Thornbe~.):',;'.N..~~~pote (196la., 196Ib) estudiaron los cambios en la composición química de 

las células dehcambh1nl ·vascular durante Ja diferenciación a elementos de xilema y de floema 

secundarios ene ::.cuatro especies de árboles (Be11tla platyphylla. Pinus ponderosa, Acer 

pseudoplatanusy Fraxinus elatior) y encontraron que existe un aumento en el depósito de celulosa, 

hemicelulosa y·:·lignina hacia el duramen mientras que la cantidad de pectinas no cambia. En un 

estudio posterior Fukuda ( 1996) confirma que durante la formación de la pared secundaria los 

niveles de celulosa y hemicelulosa aumentan y el depósito de pectinas disminuye. 
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Saranpiiii y Holl ( 1989) al estudiar Ja madera de Pinus si/ve tris demostraron que las 

cantidades de almidón, glucosa, fructosa, sacarosa, rafinosa/estaquiosa disminuyen gradualmente de 

la albura hacia el duramen; mientras que Ja concentración de arabinosa/galactosa aumenta en 

dirección contraria y, pr~ponen' que la hidrólisis de azúcares como arabinosa y galactosa se realiza a 

partir de las hemic~1Ü1c:>s~s de la pared celular y que Ja presencia de la galactosa puede estimular la 

actividad d.el•,;;~fi~no:·~ara inducir la formación del duramen. Así mismo sugieren que los azúcares 

son hict~c:llizados; y transportados hacia la zona de transición donde rápidamente se incorporan como 

extractiv~s y que este fenómeno puede obedecer a factores genéticos y ambientales. En este mismo 

sentido, Fischer y Holl (1991, 1992) estudiaron la distribución radial en el tallo y el comportamiento 

estacional de carbohidratos no estructurales e.nPiúussi/veslris y observaron que al inicio de la época 

de crecimiento, la cantidad de arabinosa, rri:ict(i'sai);3:<:;arosa, glucosa/galactosa y almidón aumenta en 

la albura y su concentración disminuye hacia''ei ¡';.;'Si~~no'mientras que los azúcares solubles como la 

arabinosa/galactosa y la rafinosa/metilbiosa aum~'f1t¡J'ri:.;fl.dirección al duramen durante el invierno. 

Los resultados de este estudio confirman que azud~~i~'·corrio arabinosa/galactosa se pueden hidrolizar 

a partir de las hemicelulosas de Ja pared celular cfii~iif1te.la formación del duramen. Algunos autores 

como Sauter y van Cleve (1994) proponen que ~{~~~ento en los niveles de azúcares solubles se 

relaciona con la desaparición de almidón y que el rÍ
0

i__:.;1 más alto se registra cuando la hoja cae. 

Recientemente, Piispanen y Saranpiiii (200.1) estudiaron la variación longitudinal y radial de 

carbohidratos no estructurales como glucosa, sacarosa, fructosa, myo-inositol y almidón en la 

madera de Betula pendula y encontraron que Ja concentración de estos azúcares es muy alta en 

regiones cercanas al cambium vascular y disminuye gradualmente hacia el duramen mientras que la 

cantidad de glucosa y sacarosa es mayor en las ramas jóvenes cercanas al dosel, en donde la tasa de 

fotosíntesis es muy alta. Ellos proponen que existen variaciones dentro de un mismo árbol y entre 

diferentes individuos de una misma especie y que los carbohidratos de reserva son utilizados para 

mantener los procesos respiratorios y asegurar el crecimiento del árbol cuando no se realiza la 

fotosintesis. 

2. 3. Lípidos 

Sarampiiii y Pisspanen (1994) encontraron que la cantidad de triacilglicéridos (lípidos) y 

ésteres de esterilo en Ja madera de Pi1111s si/vestris disminuye hacia la zona de transición y que Ja 

concentración de ácidos grasos aumenta en el duramen. Estos autores sugieren que Jos ésteres de 

esterilo podrían estar involucrados en el almacenamiento de los ácidos grasos y esteroles, así como 

en el transporte intracelular. Estudios más recientes han demostrado que Ja actividad de la fosfolipasa 
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A 1 y A 2 y la lipasa disminuye hacia la zona de transición en la madera de Robinia pseudoacacia 

(Hillinger et al. 1996a. l 996b) y que .dichas enzimas están involucradas en el metabolismo de los 

triacilglicéridos. Asimismo. se encontró que la cantidad de fosfolípidos. ésteres libres, di y 

triacilglicéridos, disminuyen hacia·;_ la.;zona: de transición mientras que los ésteres de esterilo se 

acumulan en la periferia del du~amen.:Po~·otritparte se observó que el depósito de los ácidos grasos 

aumenta hacia el duramen y qu~ e~tos·coriipu~stos son modificados en su longitud molecular y en su 

grado de instauración. En este senti_do;:·s~·lla~roP,~esto _que los ácidos grasos son capaces de realizar 

diversas funciones dentro del duramen, . como:' pci'r\ejemplo, hacer más resistente al tronco a la 

pudrición ejerciendo una actividad antimi~r;;bi~n~<·;. ~ueden actuar como segundos mensajeros o 

precursores de hormonas (Hillinger et al. 1996a, _:i.s)9c5b): · 

2. 4. Proteínas 

Existe una gran cantidad de trabajos que hacen referencia a las proteínas de almacenamiento. 

Un estudio realizado por Ziegler (1968) ·demosfró que la presencia de proteínas y aminoácidos 

disminuyen hacia el duramen en la _madera de Pinus strobus, Larix decidua y Fagus sylvalica y que 

existe un aumento en la cantidad de vitaminas hidrolizables como la tiamina. riboflavina. 

nicotinamida, piridoxina y biotina hacía la zona de transición. en donde posiblemente actúan como 

cofactores de diversas enzimas·que pudieran estar involucradas en el proceso de transformación de 

albura en duramen, como carboxilasas, transaminasas. deshidrogenasas y ácido graso sintetasas. 

Sauter y Wellenkamp (1988), revelaron que en Salix caprea existen cuerpos proteicos de 0.5 a 

2.5µm de masa molecular aproximada a 30-32 kilodaltones (KDa). que se localizan dentro de las 

vacuolas del parénquima radial. Al estudiar la madera de Populus x ca11ade11sis. Sauter et al. ( 1988) 

encontraron proteínas con la misma masa molecular dentro del parénquima de radio. Sauter y van 

Cleve ( 1989) observaron que estas proteínas se presentaron en otoño y desaparecieron en primavera. 

en la misma especie. Los mismos autores en 1 990 encontraron un polipéptido de 32 KDa en el 

parénquima radial de la madera de Populus x ca11ade11sis. el que desaparece durante el surgimiento 

de nuevos brotes en el periodo de primavera. 

Langheinrich y Tischner ( 1991) identificaron dos polipéptidos de 32 y 36 KDa en la corteza. 

la madera y las raíces de Populus x ca11ade11sis y se ha propuesto que estas proteínas de 

almacenamiento están relacionadas con cambios estacionales. ya que son abundantes en invierno y 

no se detectan en verano. Cleve y Apel ( 1993) propusieron que estos dos polipéptidos (32 y 36 KDa) 

podrían ser parte de una proteína de almacenamiento de 58 KDa. 

10 



Sauter (2000) propone que la acumulación de proteínas en el parénquima radial se inicia 

cuando las hojas se tornan amarillas y caen, con lo cual se inicia el proceso de hidrólisis, 

recuperación, síntesis y almacenamiento de proteínas en el parénquima axial y radial de los tallos con 

crecimiento secundario. 

2. · 5. Extractivos 

Hillis ( 1958) propone que las leucoantocianidinas son los probables precursores de los 

taninos condensados y que su cantidad aumenta de la zona de transición hacia el duramen. Sin 

embargo, la formación de tlavonoides es controversial. Por un lado, Ziegler ( 1968) propone que 

estos compuestos son sintetizados en la zona de transición de albura a duramen mientras que Hillis 

(1987) sugiere que los flavonoides son importados desde las hojas hacia el floema luego pasan al 

cc1mbi11111 y de ahí a las células del parénquima del xi lema secundario. Magel et al. ( 1994) 

identificaron en la madera de Robinia pseudoacacia, la presencia de tres extractivos: flovonol 

robinetina• (ROB), un derivado del ácido hidroxicinámico (HCA) y tlavonol dehidrorobinetina 

(DHR) en la zomu:le. transición, los cuales aumentan_hacia el duramen y su presencia se asocia a la 

desaparición de carbohidratos no estructurales tales como glucosa, fructosa, sacarosa y almidón de la 

parte interna de la albura. Por otra parte, estos .~utores .proponen que el almidón puede ser hidrolizado 

en la zona de trans.ición y entonces ser· la; principal fuente de carbonos para la síntesis de ácido 

hidroxicinámico y flavonoides. 

Quintanar et al. (1997) realizaron i.in éstudio a nivel de las paredes celulares en el cual se 

detectaron transf"ormaCiones . de- las' sustancias matriciales en la madera de Gliricidia sepium 

(Fabaceae). En este estudios'é:enco~~ró que las células de la albura presentan paredes más delgadas, 

la cantidad de lignin~'.és'm,~:mor y que existe una ausencia de pectinas esterificadas en todos los 

elementos celulare~. mie~tra~·se resalta la presencia de tílides de tipo común y esclerosadas tanto en 

albura como en dura~~n.·Asímismo, este estudio mostró que existe una transformación muy rápida 

de albura a durameri;';l.o cual se acompaña por un aumento en la cantidad de extractivos en esta 

última región y esta diferencia podría favorecer la resistencia natural de esta especie a los ataques de 

patógenos. 

1 1 



3. HIPÓTESIS 
La formación del duramen está. relacionada con la estacionalidad, por lo tanto se espera que 

durante la época de sequía la actividad enzimática sea baja y que los materiales de reserva o de 

almacenamiento como el almidón, los lípidos y p~ote.ínas se utilicen para mantener el funcionamiento 

metabólico del árbol. Durante la epoca de lluvia se espera que la actividad enzimática aumente y que 

los materiales almacenados sean degradados y transformados para ser utilizados en el crecimiento de 

tejidos y órganos fotosintéticos. 

4. OBJETIVOS 

4. 1. General 

Analizar las diferencias de algunos componentes estructurales, de reserva y enzimáticos en la 

albura y el duramen de Haematoxylum brasi/etto Karst y Lysi/oma tergemina Benth en las épocas de 

lluvia y sequía. 

4. 2. Particulares 

1. Realizar el estudio anatómico de la albura y el duramen de H. brasi/etto y L. tergemina. 

2. Comparar histoquímicamente algunos de los componentes de la pared celular (celulosa, 

pectinas y hemicelulosas), así como los materiales de almacenamiento (almidones, lípidos y 

proteínas) y/o extractivos (taninos, lígninas, polifonoles, catequinas y leucoantocianidinas) en 

los elementos celulares de albura y duramen. 

3. Localizar, evaluar y comparar cualitativamente, con métodos histoquímicos, algunas de las 

enzimas involucradas en el proceso de transformación a duramen en el xilema secundario de 

H. brasi/etto y L. tergemina. 

4. Identificar la presencia de proteínas intravacuolares en parénquima radial, por medio de 

colorantes específicos, utilizando para ello la microscopia de luz. 

5. Determinar el contenido de proteínas del parénquima radial y analizar a las proteinas solubles 

de la albura y el duramen de estas dos especies por medio de electroforesis. 

6. Comparar los resultados obtenidos en la época de lluvia y sequía. 
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5. MATERIALES Y MÉTODOS 

5. l. Colecta 

El material biológico que se utilizó proviene de la albura y el duramen de fustes y ramas de 

dos árboles sanos de Haematoxylum hrasi/etto con alturas de 6 a 7 m y dos de Lysiloma tergemina 

con alturas de 7 a 8 m, procedentes de una selva baja caducifolia localizada a cuatro kilometros al 

Noroeste del municipio de Tlaquiltenango en el estado de Morelos, a 1050 metros sobre el nivel del 

mar y con una pendiente del 10%. La colecta de época de sequía se realizo el 16 de Abril del 2000 y 

la de época de lluvia se realizó el 28 de Septiembre del mismo año. 

5. 2. Muestreo 

Los cuatro árboles estudiados eran sanos de fustes rectos y bien formados. Los diámetros a la 

altura del pecho fueron entre 15-20 cm. Además de los fustes de cada individuo se obtuvieron cinco 

muestras de ramas con albura y duramen, estas últimas de 1 5 cm de largo pero de diferentes 

diámetros de 2 a 7 cm (Figura 2a y 3a). Los árboles se marcaron con pintura de aceite para 

muestrearlos tanto en época de sequía como de lluvia. Se tomaron muestras de herbario los cuales se 

depositaron en el Herbario de la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas, del Instituto Politécnico 

Nacional. 

Este material fue transportado en frío (hielo) para minimizar alteraciones en la actividad 

enzimática. Las muestras se trasladaron al laboratorio de Bioquímica de la Facultad de Ciencias de la 

Universidad Nacional Autónoma de México para hacer el estudio histoquímico enzimático y el 

análisis de proteínas y en el Laboratorio de Anatomía y Tecnología de la Madera de la Universidad 

Autónoma Metropolitana-Iztapalapa se hicieron los estudios anatómico e histoquímico no 

enzimático. 

5. 3. Procesamiento 

De los fustes se obtuvieron 3 rodajas de cada individuo y de allí se obtuvieron cubos de 1 X 1 

cm los cuales se fijaron en formol-alcohol-ácido acético (FAA) para utilizarse en el estudio 

anatómico microscópico y en las pruebas de histoquímica no enzimática para carbohidratos y 

extractivos, otros cubos se fijaron en calcio-formol para las pruebas de lipidos y ácidos grasos. Los 

cubos restantes se usaron en fresco para la prueba de vainillina y para los estudios enzimáticos y de 

proteínas (Figura 2b y 3b). De los cubos se obtuvieron cortes transversales, tangenciales y radiales de 

4-20 µm de grosor con criostato, xilotomo o con navajas de un solo filo (Figura 2c,d y e, 3c, d y e). 
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De Jos fustes se obtuvieron tablillas para el estudio anatómico macroscópico y se depositaron 

en la Xiloteca de Ja Universidad Autónoma Metropolitana lztapalapa (Figura 2b y 3b). De las ramas 

gruesas y delgadas se obtuvieron cortes transversales. tangenciales y radiales de 4-20 µm de grosor y 

virutas y/o astillas que se utilizaron para el estudio enzimático así como para el de proteínas del 

parénquima radial. 

5. 4. Estudio anatómico 

El estudio anatómico microscópico se hizo usando preparaciones fijas de cortes y de material 

disociado preparados de acuerdo con Johansen (1940). En las preparaciones fijas se describió, contó 

y midió: el número de poros por mm2
, el diámetro de los poros, el índice de vulnerabilidad (el valor 

promedio del diámetro de los poros entre el._número de poros) el tipo de puntuaciones intervasculares 

y el tipo de platina de perforación; ~I n,úniero de radios dividido entre un mm lineal. la altura y la 

anchura de los radios uniseriados ym~ltiseriados, así como el tipo de células que lo forman. y el 

número de series en los radios mult,is~rlii°do~. En el material disociado se midió: la longitud. diámetro 

y el grosor de la pared celular de los elementos de vaso y fibras, tanto en albura como en duramen. 

Se hicieron como mínimo 50 mediciones tanto en preparaciones fijas como en material disociado. A 

los elementos mensurables se denominaron con base en la media de acuerdo con la clasificación de 

Chattaway (1932) IAWA (1937) y la IAWA (1939). Las descripciones anatómicas de la madera se 

hicieron de acuerdo con IAWA (1989) y el color de la albura y el duramen se obtuvo con las cartas 

de Munsell (1990) (Anexo 2). 

5. 5. Estudio histoquímico no enzimático 

El material biológico que se usó en esta parte del estudio, fue fijado previamente en F AA o en 

calcio-formol y para la reacción de vainillina el material era fresco. Los cortes se lavaron con agua 

destilada o con alcohol al 70% para eliminar el fijador. Posteriormente dichos cortes fueron usados 

en diferentes protocolos (Johansen. 1940; Jensen. 1962; O' Brien y McCully, 1964 y Krishnamurty, 

1 988) para la determinación de los distintos compuestos. 

5. 5. 1. A/111i</ó11: para identificar el almidón el tejido fue tratado con lodo-Yoduro de potasio 

(Anexo 3A). En H. hrasilello y L. tergemina el parénquima axial y radial los granos de almidón se 

tiñen de azul a negro (Figura 4e y Se). 

5. 5. 2. He111icelu/osas: (polisacáridos sulfatados y carboxilados) se tiñeron con azul de 

toluidina o· durante 5 minutos (Anexo 3B). En H. hrasileuo las punteaduras de los vasos y el 

parénquima radial se tiñen de violeta y (Figura 4c). En L. tergemina las punteaduras de vasos de 
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tiñen de violeta, la pared de las fibras se tiñen de azul y violeta y el parénquima axial de violeta 

(Figura Se). 

5. 5. 3. Celulosa: la presencia de celulosa se identificó usando cloro-yoduro de zinc (Anexo 

3C). En H._ brasiletto algunas paredes de fibras, el parénqi':iiina.axial y el radial se tiñen de azul

violeta (Figura 4a). En L. tergemina la pared de vasos se~i:fo~n de azul, la pared de fibras se tiñen de 

violeta y el parénquima axial y radial de azul y violeta·(Figur~ Sa) . 

. s; ·· 5. 4. Pectinas ácidas: para determinar pectin-as ác_idas, los cortes se colocaron en una 

soluciÓ~ acuosa de ácido tánico al 1% durante 10 minutos. Después de enjuagar 10 minutos con agua 

corriente. los cortes se colocaron en una solución acuosa de cloruro f'érrico al 3% durante S-1 O 

minutos (Anexo· 30). En H. brasiletlo y L. tergemina la pared de vasos, fibras, parénquima axial y 

radial se_ tiñen de negro (figura 4b y Sb). 

5. 5. 5. Pecti11as esterifica1/a..v: para determinar pectinas esterificadas se usaron cortes en 

fresco. ·Estas se trataron con hidroxilamina alcalina. Después de S-1 O minutos, esta reacción se 

acidificó con una solución de HCl-Etanol 9S% (1 :3) y después se adicionó cloruro férrico al 10% 

(Anexo 3E). En H. brasilello y L. tergemina la pared de los vasos, las fibras, el parénquima axial y el 

radial de tiñen de rojo (Figura 4d y Sd). 

5. 5. 6. Lig11i11as: para evaluar ligninas, los cortes se trataron con una solución alcohólica de 

fluoroglucinol al 1 % y después de 2-S minutos se añadieron dos o tres gotas de HCI {Anexo 3F). En 

H. brasiletto la pared de vasos, fibras, el parénquima axial y radial se tiñen de fucsia (Figura 4i y Si). 

En L. tergemina en la albura externa todos los elementos celulares se tiñen de amarillo lo que 

significa que no hay lignina y en la albura interna pared de vasos. fibras y el parénquima axial y 

radial se tiñen de fucsia. En otras muestras se usó azul de toluidina O' que tiñen de color verde-azul 

la lignina (Anexo 3B). 

5. 5. 7. Po/ife11ole!>·: la presencia de polifonoles se detectó usando por un lado cortes de tejido 

fresco a los cuales se le agrego dos a tres gotas del reactivo de vainillina (Anexo 3G). En H. 

hrasiletlo y L. tergemina la pared de vasos, fibras y parénquima axial y radial de tiñen de rojo 

(Figura 41 y Sl). Otros cortes de material fijado en FAA se tiñeron con azul de toluidina. Los 

polif'enoles se tiñen de verde turquesa o verde azul (Anexo 3b). Los taninos se detectaron con Iodo

Yoduro de potasio {Anexo 3A). En H. brasi/euo el parénquima radial se tiñe de rojo (Figura 4k). En 

L. tergemina la pared de los vasos. las fibras y el parénquima axial y radial se tiñen de rojo (Figura 

Sk). 
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5. 5. 8. Lípi<lo.'i y lipoproteín<zs: Para teñir lípidos se usaron cortes en fresco o fijados en 

calcio-formol. Para la determinación de lípidos y lipoproteínas los cortes se colocaron en alcohol al 

70% y posteriormente se tiñeron con Negro de Sudán B y se incubaron a 60°C durante 1 hora, 

después se lavaron con alcohol 70 % (Anexo 3H).'En H. hrmiiletto y L. tergemina el parénquima 

axial y radial se tiñe de negro y de negro-azul (Figura4h y 5h). 

5. 5. 9. Lípi<lo.'i totales: como una alternativa· para observar lípidos totales, los cortes se 

trataron. con dos métodos diferentes. Por una parte, los cortes se colocaron en alcohol 50 %, después 

se tiñeron con una solución saturada de Sudán IV e inmediatamente se lavaron con alcohol al 50 %. 

(Anexo 31). En H. brasiletto y L. tergemina el parénquima radial se tiñe de rojo (Figura 4fy 5f). El 

otro método consiste en teñir con Azul Nilo sulfatado e incubar a 37ºC. Después se agrega ácido 

acético y se incuba a 37°C. (Anexo 3J). En H. brasiletto la pared de fibras, vasos y el parénquima 

radial sin reacción y en el parénquima axial los lípidos neutros se tiñen como pequeñas gotas de rojo 

(Figura 4j). En L. tergemina los lípidos neutros se tiñen como pequeñas gotas de rojo dentro del 

parénquima radial (Figura 5j). 

5. 5. JO. Áci<los grasos: como alternativa para detectar ácidos grasos y lípidos neutros, los 

cortes se tiñeron con Azul Nilo y se incubaron a 60°C. Después se lavaron con dH20 y se les agregó 

ácido acético. Después se lavaron en dH20, se adicionaron de tres a cinco gotas de HCI al 0.5% para 

finalmente enjuagar con dH20 (Anexo 3K). En H. brasi/etto la pared del parénquima axial se tiñe de 

azul (Figura 4j y 5j). En L. tergemina la pared de vasos y fibras y parénquima axial y radial se tiñen 

de azul y se detectan gotas rojas de los lípidos neutros en el parénquima radial (Figura 5j). 

5. 6. Estudio histoquímico enzimático 

Con este tipo de estudios se localizó y evaluó in situ la actividad enzimática de manera 

cualitativa Se usaron cortes en fresco con el propósito de no alterar la actividad enzimática. De 

acuerdo con van Fleet (1952), Pearse (1960), Bancroft (1975), Gahan (1984), Harris y Oparka 

( 1994), los cortes se trataron con diferentes métodos para determinar la presencia de actividad 

enzimática en la albura y el duramen. 

Con el fin de corroborar la especificidad de cada una de las reacciones, se utilizaron 

si1nultáneamente tanto los cortes a los que se les denominó experimentales, que se incubaron con 

sustrato, el cual varío de acuerdo con el tipo de enzima a localizar y los controles que fueron los 

cortes sin sustrato para la enzima estudiada. En este tipo de estudios la respuesta de la prueba se basa 

en la presencia e intensidad de las reacciones coloreadas. En todos los casos se tomaron fotografias 

de las preparaciones de material en fresco. 
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5. 6. J. Fosfatasa tíci<la: Para detectar Ja actividad de Ja fosfatasa ácida, Jos cortes 

experimentales se incubaron durante 1 hora a 37ºC en Ja solución con sustrato y en oscuridad total. 

Los controles· se trataron con buffer de acetatos a pH ·= S bajo las mismas condiciones (Anexo 3L). 

En H. b.rasi/etto y L. tergemina la pared de Jos vasos,-d parénquima a.xíal y radial se tiñen de rojo (figura 

4n y Sri)'. - -•'· 
'.'4 

S. :_6. '2.' __ :Cata/asa: Para detectar· la,. actividad de la catalasa los cortes experimentales se 

incubaron-en una solución con sustrato apro'ximadiunente durante 1 hora. Para inhibir la actividad de 
"··::·. ;;: -. ,.. ···.~'~; .' :~· .·::'- ·,: :·~·Y'-~-.~--~,~-:.. 

dicha erizima~'los cortes control se inéubaron:30 minutos con 3-amino-1,2,4-triazol (20mM). Para 

revelar 1-~ pre~.;~dia de actividad,' ta~t~';).;;·::¿<:;ft:es control como los del experimento se incubaron en 

una soh.1ción de dÍ_aminobel1cídi~~d:}~)~~uff"er 2- amino-2-methyl-1, 3- propranediol a un pH = 1 O 

~~;r:;:::'.d~::p:~~r:~e::t!t~W2i~~f t~f :ti:: ac:::~~:~a~:r::n:~~e:;~2~c~u:~ ª~::::::~:: :~ 
microscopio (Anexo '3M)/:J::.[/¡Ji."§,.~j~fj}'j;"j~úb ;a pared de vasos y parénquima a.xial y radial se tiñen de café 

(Figura 4m). En L. terge~1in~ el ~a:;én~uima axial y radial se tiñen de castaño oscuro (Figura Sm). 

5. 6. 3. Fe11ol- oxi<lasa: Para la localización de fenol-oxídasa, los cortes experimentales se 

incubaron durante 20 minutos a 37ºC en la solución substrato y en oscuridad. Los cortes control se 

incubaron bajo las mismas condiciones pero en buffer fosfo-cítrato a un pH = 4.S. Finalmente los 

cortes experimentales y los controles se lavaron con ddH2 0 (Anexo 3N). En H. brasiletto y L. 

tergemina la pared de vasos parénquima axial y radial se tiñen de azul (Figura 4o y So). 

5. 6. 4. Succi11llto tles/1i1lroge11llst1 (SDH): Para la localización de esta enzima los cortes se 

incubaron durante l hora a 37ºC en la solución sustrato. Pasado este tiempo, los cortes se incubaron 

en formol salino por lS minutos y entonces se tiñeron con verde de metilo al 2 % durante S minutos. 

Finalmente los cortes se lavaron con ddH2 0 (Anexo 30). En H. brasi/etto y L. tergemina el 

parénquima axial y radial se tiñe de negro (Figura 4p y Sp). 

5. 7. Estudio de proteínas del parénquima radial 

5. 7. J. Proteí11as: Para identificar la presencia de proteínas de reserva se utilizaron cortes de 

material fresco de 4 a 7 µm de grosor. Los cortes experimentales se tiñeron con rojo Ponceau 2R y 

con Azul de Coomasíe. Por otro lado se usaron muestras control que se trataron con pepsina para 

digerir los cuerpos proteicos {Anexo 3P). Con Ponceau el parénquima radial de H. hrasiletto se tiñe 

de rojo (Figura 4g). En L. tergemina el parénquima radial se tiñe de color azul (Figura Sg). 

5 . 7 .2. Extracció11 J' cua11tific11ció11 tle proteí11as lota/e.'>: Para este ensayo se utilizaron 

virutas y/o astillas de los fustes y ramas de cada especie y en algunos casos el material se pulverizó 
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con congelación con ayuda de un molino criogénico (Freezer Mill 6750). De cada muestra de viruta. 

astilla o polvo, se pesaron de 0.075 a lg; se colocaron en un tubo cónico de 15 mililitros (mi) con 3 

mi de buffer Tris-HCI 0.0625 M pH 6.8-SDS 0.1 % y entonces se incubaron a 4°C con agitación 

durante 96 horas. La concentración total de proteínas en el extracto resultante de cada muestra se 

determinó usando el ensayo de proteínas de Bio-Rad de acuerdo a las especificaciones del f"abricante 

y cuyo principio se basa en el método descrito por Bradf"ord ( 1976). Los resultados de este ensayo se 

expresan como µg de proteína/mg de tejido fresco (Anexo 3Q) {Tabla 9). 

5. 7. 3. Evaluación de proteínas por electroforesis: Para este ensayo se utilizaron 2.8 mi de 

cada muestra de los extractos de proteínas totales y se dializaron contra agua o contra un buffer Tris

HCI 0.00625 M pH 6.8-SDS 0.001 % durante 96 horas a 4 ºC. Después de la diálisis, las muestras se 

deshidrataron completamente utilizando un concentrador Speed Vac Plus RCI lOA (Savant). Las 

muestras fueron resuspendidas con ddH20 hasta obtener un volumen final de 75-200 microlitros (µ!) 

y nuevamente se determinó la concentración de proteínas totales. Cada una de las muestras (2-4 µg 

de proteínas totales) fue sujeta a una electrof"oresis en geles de poliacrilamida al 12% en condiciones 

reductoras (Laemmli, 1970), corriendo los geles a 150 volts (Figura 6, 7 y 8). 
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6. RESULTADOS 
6. l. Estudio anatómico 

6. J. J. E ... t11dio t1nt1tó1nico de Haen1atoxylun1 brasiletto Karst. 

Distribución: aparece en la vertiente del Pacífico, desde Baja California, Chihuahua hasta Chiapas y 

también se encuentra en la vertiente del Golfo de Veracruz, Cam.pe.che .Y Yucatán. Esta especie 

también se puede local izar en los estados de Puebla, México y Mórelos (Standley, 1982; Martínez, 

1994). :.· : 

Nombre común: Brasil y palo de tinta (Morelos), brasilito y ma:fis;,i~ña (Sonora), palo Brasil y jallo 

huchagoso (Chihuahua), espolón de gallo (Michoacán)y azulill~'(Oaxaca) (Barajas-Morales y León, 

1989). 
,·,,. 

Asociación: Conzattia 11111/ti.flora, Lysi/oma divaricata, Ly:f il';;r11atergemina y Bursera hipinnata. 

Característica.•· 11u1cro.o;cópicas .·:'·" '<'.;:·. 

Los árboles de H. hrasiletto presentan diferend~~·:·muy marcadas de color entre albura y 

duramen. La albura es de color castaño muy pálido 1 OYR (8/3) y el color del duramen va de rojo 

oscuro 1 OR(3/6) a castaño rojizo oscuro 2.5YR(2.5/4). El duramen de esta especie no forma un 

cilindro típico sino que desarrolla brazos siguiendo la forma del tallo. No presenta olor, la albura sin 

sabor característico y el duramen tiene sabor amargo, el hilo es entrecruzado, la textura es fina y el 

veteado es pronunciado (Figura 2a y b). 

Características 111icroscópicas e11 a/b11ra y d11ra111e11. 

Esta especie presenta porosidad difusa, principalmente son poros solitarios, algunos son 

múltiples radiales de 2 a 3 células y agrupados, son moderadamente numerosos. Los elementos de 

vaso son de diámetros tangenciales moderadamente pequeños y de longitud muy corta (Figura 2c, 

Tabla 1 ). Sus paredes presentan punteaduras areoladas alternas y platinas de perforación simple. Los 

campos de cruzamiento presentan punteaduras similares a las intervasculares. Los vasos cercanos al 

duramen y los del duramen presentan extractivos. 

El arreglo del parénquima axial es en bandas de más de 3 células de ancho y presenta 

abundancia de gomas y cristales romboidales (Figura 2c). Los radios uni y multiseriados son de tipo 

homogéneo. Los radios multiseriados son muy bajos y moderadamente finos. Los uniseriados son 

extremadamente bajos y extremadamente finos. Son moderadamente numerosos (Figura 2d y e, 

Tablas 3). 

Las fibras son de tipo libriforme de longitud moderadamente corta, de diámetro fino y de 

paredes gruesas (Figura 2d y e, Tabla 4). 
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Haematoxylwn brasiletto Karst. 

j ~ 

f ~ 
a h 

Figura 2. a) fuste y rama; b) rodajas y tablillas; c) corte transversal lOX; d) corte tangencial lOX; 
e) corte radial 1 OX. 
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6. 1. 2. E.o;tudio anatániico tle Lysiloma tergemina Benth. 

Distribución: desde las costas del sur de Nayarit hasta Puerto Vallarta (Colima, Guerrero, Jalisco, 

Michoacán, Morelos y Puebla) (Stand ley, 1982; Martínez. 1994; Colín ;y 'Monroy, .1997). 

Asociación: Conzallia mu/ti.flora, Haemaioxylum brasi/etto, Lysiloma divaricata y Bursera 

hipinnatc1. 

Non1bre común: pata de cabra. 

Caracterí.o;tica.o; niacroscópicas 

Los árboles de esta especie presentan diferencias muy marcadas de color entre albura y 

duramen. El color de Ja albura va desde castaño muy pálido 1 OYR (8/3) hasta amarillo 2.5Y(8/6) y el 

duramen es de color castaño 7.SYR(S/4). Los tallos de esta especie son cilíndricos y el duramen 

concéntrico. No presenta olor ni sabor característicos. el hilo es entrecruzado. Ja textura mediana y el 

veteado pronunciado (Figura 3a y b). 

Característica.o; niicroscópica.o; en albura y tluranren. 

Esta especie presenta porosidad difusa. la mayoría son poros solitarios y múltiples radiales de 

2 o 3 células y algunos agregados de 3 a 4 células. moderadamente pocos. Los elementos de vaso son 

de diámetros tangenciales medianos y de longitud moderadamente corta (Figura 3c). Sus paredes 

presentan punteaduras areoladas alternas y platinas de perforación simple. Los campos de 

cruzamiento presentan punteaduras similares a las intervasculares. Los vasos cercanos al duramen y 

los del duramen presentan extractivos (Tabla 1). 

El arreglo del parénquima axial es aliforme y aliforme confluente de más de 3 células de 

ancho con cristales romboidales (Figura 3c). Los radios son uniseriados y biseriados de tipo 

homogéneo. ambos son extremadamente bajos y extremadamente finos. Son moderadamente 

numerosos (Figura 3d y e, Tabla 3). 

Las fibras son de tipo libriforme de longitud moderadamente corta, de diámetro fino. de 

paredes gruesas (Figura 3d y e, Tabla 4). 

Para ambas especies se determinó el índice de vulnerabilidad y se encontró que el valor de 

este índice en la albura de L. tergentina fue más alto comparado con el de H. brasiletto y es menor en 

el duramen de ambas especies (Tabla 2). 
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Lysiloma tergemina Benth. 

a 

Figura 3. a) ramas; b) rodajas y tablilla; e) corte transversal IOX; d) corte tangencial IOX; 
e) corte radial 1 OX. 
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T bl a a l. e d ua ro comparativo d 1 e os caracteres n11croscop1cos d 1 e os e cmcntos d e vaso. 
Especie Longitud Diámetro Grosor de pared Número de poros 

por mm2 

H. 234 76 7 13 
hrasíletto (110-376) (36-136) (4-10) (9-16) 

L. 286 101 7 8 
rerS!eJnina (200-384) (42-166) (4-10) (6-14) 
Promedios en micras. (dato mm1mo y max1mo) 

Tabla 2. Cuadro comoarat1vo de la re ación eco-anatom1c a 
Especie Vulnerabilidad 

Albura 
1 

Duramen 

H. brasi/etto 7 1 5 
L. tereen1ina 15 1 11 

Ta bl a 3. Cuadro comparativo de os caracteres n11croscóo1cos de los ra d" 105. 

Altura Anchura Número Número de 
M ultiseriados Uniseriados Multiseriados Uniseriados por mm series de los 

Especie lineal multiseriados 
mm 

H. 602• 260 50• 18 6 5• 
brasi/etto (216-1320) (128-440) (30-80) (14-24) (4-9) (2-7) 

L. 128• 119 23• 18 7 2• 
terge111ina (74-168) (62-172) (16-30) ( 14-22) (5-10) (1-2) 

Promedio en micras. (dato mínimo y máximo). rayos • biscriados. "' multiseriados 

Ta bl a4. e uadro comparativo de os caracteres m1croscop1cos de las F"b 1 ras. 
Lon1>itud Diámetro Grosor Especie 

794 
H. brasi/etto (440-1248) 

14 
( 10-20) 

7 
(4-10) 

TESIS CON 
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L. 877 18 6 
tergemina (600-1200) (14-22) (4-8) 

Promedio en micras, (dato mm1mo y ma.x1mo) 
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6. 2. Estudio histoquímico no enzimático 

6. 2. J. C{lrho/rfr/r{lfO.\" 

Se observó que en el parénquima axial y radial la presencia de almidón, celulosa, 

polisacáridos sulfatados y carboxilados es mayor en la albura y menor ·en~_el duramen en ambas 

épocas del año (Tabla 5 y Figuras 4a, c, e y 5a, c, e). La cantidad de carbohÍd~ato;;':fi.ie:n'ilís alta en la 

época de lluvia que en la de sequía. En la albura de estas dos especies ·~e cib's~~Ó;~l.J"~:en"'..1a ;pared de 

las fibras, la presencia de celulosa,. pectinasácidas y polisacár,idos s~IfÍ~iJ~si§ 6k[b6xilados fue 

constante en las dos épocas del ~ño (T'abJa 5 ;;,Figuras 4¡, y 5b)'.Ú~~~26~~f~~-.:i~;:i~~·:r;~"¿iai~s de ¿alcio 

en la pared de los vasos de ámbas é~pecies p~rn{aüeC:ieron c6~siarit~s·~ri 
1

las cÍós épocas del año. En 

:::º;º:º:.~:·::~:::z:~t::'1ti~~;E~~~~:~~§'~~~C1~~~s;::~;~~::: ;1d::.::::: 
ambas épocas (Tabla 5, Fig~ras 4ci ; sct). 'J.~~~ié~;~~--6b~ervÓ q~e el duramen de H. brasi/etto sufre 

un proceso de metíl-esterificación ·(Tabla; 5)."' iia; ~ri.i~ba con lugol demostró que Jos granos de 

almidón en el parénquima axial y radial d~: if: b1;~siletto son de forma esférica y con capas 

concéntricas, mientras que los de L. tergemina,· son de.fo~a oval y en capas excéntricas. 
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Tabla 5. Cuadro comparativo para identificar la presencia de polisacáridos. 

H. brasiletto L. tergemina 

Epoca del año Sequía Lluvia Sequía Lluvia 

Región A D A D A D A D 

Reacción Elemento 

(componente que Celular 

se identifica) 

Lugol P. axial ++ + +++ + +++ + ++++ + 

(Almidones) P. radial ++ + +++ + +++ + ++++ + 

Fibras - - - - - - - -
Vasos - - - - - - - -

Yodo-cloruro de P. a.xial ++ - +++ - +++ - ++++ -
zinc P. radial ++ - +++ - +++ - ++++ -

(Celulosa) Fibras ++ - ++ - ++ - ++ -
Vasos - - - - - - - -

Acido tánico- P. axial ++ - +++ - ++ - +++ -
Cloruro férrico P. radial ++ - +++ - ++ - +++ -

(Pcctatos de Fibras + - + - + - + -
calcio o Pectinas Vasos ++ - ++ - ++ - ++ -

ácidas) 

Hidroxilamina P. axial + +++ + +++ + ++ + ++ 

alcalina P. radial + +++ + +++ + ++ + ++ 

(Pectinas Fibras ++ +++ ++ +++ + ++ + ++ 

estcrifícadas) Vasos ++ +++ ++ +++ + ++ + ++ 

Polisacáridos P.mdal - - ++ - - - ++ -
Sulfatados y P. radial ++ - ++ - - - ++- -. 

carboxílados Fibras + - + - + - +· -
"'"'Hernicclulosasu Vasos ++ - +++ - ++ - ++ -

(Azul de 

Toluidina O') 

P = parcnqmma, A Albura, D - durnmcn. no se detecta(-). baJa (+).moderada(++). alta(+++) y muy alta(++++). 
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6. 2. 2. Lípido . ., 

Estos compuestos se localizan en las células del parénquima axial y radial de la parte externa 

de la albura pero están ausentes en el duramen' (Tabla 6 y Figuras 4f, h, j y Sf, h, j); su presencia es 

mayor en Ja época de lluvia. La prese~cia: de Hpid8'~"·nel1t;'-'6s~fue~b¡ja Y.e sólo se detectaron en el 
- - ' .. '' - . - - - . ,.·· . --

parénquima axial de H. hrasi/etto en fa época:ci~ ~eqúía ?en.if:J paré'ncjüima: radial de L. tergemine1 en 
Ja época de lluvia. • ·..• ,.. : /~".": ;;~, •\, \';•;' ;,'·'. ~i' '. . · 

no 'º '"~:;~::::·~:·z:~:::::::;J"i!:~~~~~;~~~t~~i(;it;tM º'P=;e" '" pmenda 

". "....; -- . :: ~'; ,. 

Tabla 6. Cuadro comparativo para identificar de 1.i.pre~c~¿ja:·;i'6·'di'0~r~~ ilistaricias grasas. •.--. 
' ' 

H. brasi/etto. ' ' ' ' .' r:~ ·" ., .. ·L. tergemina 
' 

Epoca del año Sequía Lluvia . Sequía Lluvia 

Región A D A D A D A D 

Reacción Elemento 

(componente que se Celular 

identifica) 

P. axial ++ - +++ - + - + -
Sudan IV P. radial ++ - +++ - ++ - +++ -
(Lipidos) Fibras - - - - - - - -

Vasos - - - - - - - -
Sudan P. axial +++ - ++ - +++ - ++ -

negro B P. radial +++ - ++ - +++ - ++ -
(Lipidos y Fibras - - + - + - + -

Lipoprotcinas) Vasos - - - - - - - -
Azul Nilo Sulfatado P. axial + ++ + ++ + ++ + ++ 

(Ácidos P. radial + ++ + ++ + ++ + ++ 

grasos libres y Fibras + ++ + ++ + ++ + ++ 

fosfolipidos) Vasos + ++ + ++ + ++ + ++ 

Azul Nilo Sulfatado P. a.xial ++ - - - - - - -
(Lipidos neutros) P. radial - - - - - - + -

Fibras - - - - - - - -
Vasos - - - - - - - -

P = parenqwma, A= Albura. D - duramen. no se detecta(-), baJa (+).moderada(++). alta(+++) y muy alta(++++), 
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6. 2. 3. E.xtrt1ctivo.'i 
La presencia de metabolitos secundarios, infiltraciones y extractivos (lignina, catequinas, 

leucoantocianidinas, poli fono les y taninos) fue mayor en el duf"ªtl"l.en de .ambas especies y en las dos 

épocas del año. Sin embargo, el duramen de H. hrasi/etto mostrC:, ~n:i,ayo_r_ Pf"~S~ncii;i·de catequinas y 

leucoantocianidinas y menor de taninos, mientras que el duramen deL.;;/eriemina-~o'~tró un patrón 

opuesto (Tabla 7 y Figuras 4c, i, j, k, 1 y Se, i; j, k, 1). 
. .. · ... , ... ,. 

Tabla 7. Cuadro comparativo para identificar la presencia de compuesté.s·fenóJi'c;os .. 

H. brasiletto. < L; tergemina. 

Epoca del año Sequía Lluvia Sequía Lluvia 

Región A D A D A D A D 

Reacción Elemento 

(componente que se identifica) Celular 

P. axial ++ +++ + +++ ++ +++ + +++ 
Azul de Toluidina O' P. radial + +++ + +++ + +++ + +++ 

(Ligninas) Fibras ++ +++ + +++ + +++ + +++ 

Vasos ++ +++ + +++ + +++ + +++ 

P. axial + ++ + ++ + ++ + ++ 

Azul de Toluidina o· P. radial + ++ + ++ + ++ + ++ 

(Polifenoles) Fibras ++ +++ + +++ + ++ + +++ 

Vasos + ++ + ++ + ++ + +++ 

P. axial - +++ - +++ - +++ - +++ 
Fluoroglucinol P. radial - +++ - +++ - +++ - +++ 

(Ligninas) Fibras - +++ - +++ - +++ - +++ 
Vasos - +++ - +++ - +++ - +++ 

P. a.xial - - - - - ++ - ++ 

Lugol (Taninos) P. radial + ++ + ++ + +++ + +++ 
Fibras - - - - - ++ - ++ 

Vasos - - - - - + - + 

Vainillina P. a.xial - +++ - +++ - + - ++ 

(Catequinas y P. radial - +++ - +++ + ++ - ++ 

lcucoantocianidinas) Fibras - +++ - +++ - + - ++ 

Vasos - +++ - +++ - + - + 

P = parcnqmma, A - Albura. O - dw-amen, no se detecta(-), baJa (+).moderada(++). alta(+++) y muy alta(++++). 
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6. 3. Estudio histoquímico enzim~ítico 

Los resultados mostraron que en la albura de ambas especies, la actividad de las enzimas 

catalasa, fenol-oxidasa y SDH fue alta en la época de lluvia (Tabla 8 y Figuras 4m, o, p y 5m, o, p). 

La catalasa, la fosfatasa ácida, la fenol-oxidasa y SDH no mostraron· actividad en las células de 

parénquima del duramen. Por otro lado en la época de sequía, las enzÍ;,,as catalasa y SDH mostraron 

actividad moderada en tanto que la fosfatasa ácida se presenta en esta época con una baja actividad 

(Tabla 8; Figuras 4n y 5n). 

Tabla 8. Análisis cualitativo de presencia de actividad enzimática. 

Es11ccie Hae111atoxy/u111 brasiletto Lysilonza tergen1ina 

Epoca del año Sequía Llu'\·ia Sequía Lluvia 

Rci.:ión A o A o A o A o 
Enzirna Elemento celular 

Catalas;.l P. axial + +++ + +++ 

P. radial ++ +++ ++ +++ 

Fibras 

Vasos + ++ 

C.V. ++ +++ +++ +++ 

Cortc:l' .. a ++ +++ +++ +++ 

Fcnul- P. axial ++ +++ 

oxhlasa P. radial ++ +++ 

Fibras 

Vasos + + 

c. v. ++ +++ + +++ 

Corteza ++ +++ + +++ 

F'osfatasa P. a.'-'.ial + + 
;icida P. radial + + 

Fibras 

Vasos + + 

c. v. + + 

Corteza + + 

SDH P. axial ++ +++ + +++ 

P. r.adial ++ + +++ + ++ + +++ + 

Fibras 

Vasos 

c.v. +++ +++ ++ +++ 

Conc7~-i +++ +++ ++ +++ 

P =parénquima, A - Albur.a. D - duramen, C. V. - cambium vascular, nula(-). baja(+). moderada(++) y alta(+++). 
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Figura 4. Reacciones histoquimicas no enzimáticas. enzimáticas y de proteínas del parénquima radial. a) 

Celulosa: albura-lluvia arriba (Ta. 20X) y abajo. <T!·3~())() •. _b)-'_Pectin_asácidas:_ albura-sequía arriba {20X) y 

abajo (Tr. 40X). e) He",'icelulosas:. albura~sequiai>;quÍer~a y. derecha (Ta. 1 OOX), d) Pectinas csterificadas: 

:~~;~~~~::'':,:i:;ª~:~~~~z;~~?1.:~~~t~,~0~l~§~~'.J~~~~if1i(~IT=t~f~i~~,i~iei~s~~~b4u;~->~e~u~~g~7:~: ~:~~e!~ 
lluvia (Tr. 40X). j) Acid()~ gras()s: albura •~tema-sequía (Tr:OtlOO)(), khT~mos: duramen-lluvia (Tr. 40X), 1) 

~~::: s:~:t.t~±f iW~t,~~~r~t;ittg::-~~~r~i~.~~~:;. ::·:::.:~:~=~.:~ :.~~; 

' '·· ., '" . 

Figura 5. Reacciones histoq~ímic,.¡; no c~zimátic~~ enzimátictis,~ ele proteínas del parénquima radial. a) 

Celulosa: albura-~equía arriba (Ta. 20x). alb~ra-lluvia: aba:jo (~~:~_~OX);- b) J>cctinas ácidas: albura~lluvia (Tr. 

20X). e) Hcmicelulosas: : albura-lluvia> (Tr. 20X). d) Pe.dii1::lS·:;C.::Stcriflcadas: duramen-lluvia (Tr. 40X), e) 

Almidón:. albura-lluvia (Tr. 20X), f) Lipidos: albura~llu~l¡¡ {¡:¿(2ox); g) Proteínas: albura-sequía {Ra. IOOX), 

h) Lipidos y lipoprotcinas: albura-lluvia izquierda y éle'~C.:~~Ü"rr~: · 40X). i) Lignina: albura externa-lluvia (Tr. 

1 OX). j) Ácidos grasos y lípidos neutros:. albura/Ín~C.:-rii,a-~luvia (Ra. 40X). k) Taninos: duramen-sequía 

izquierda (Tr. IOOX) y derecha (Tr. 40X). l)•Catequinas-.y Leucoantocianidinas: duramen-lluvia (Tr.40X), m) 

Cat.."llasa: albura-lluvia (Tr. IOX), n) FosfataSa Óc_Íd:1; albÜra:sequía izquiucrda (Ra. 20X) y derecha (Tr. IOX). 

o) Fcnoloxidasa: albura-lluvia izquierda (Ra, 4ÓX) y derecha (Tr. 1 OX), p) SDH: albura-sequía (Tr. 40X). 
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Figura 4. Haematoxylum brasi/etto Karst. 
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Figura 5. Lysi/oma tergemina Benth. 
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6. 4. Estudio de proteínas del parénquima radial 

6. 4. J. Presencia ele proteínas de a/n1acent1n1iento 
La microscopia de luz reveló que en ambas especies, Ja presencia de proteínas de 

almacenamiento intravacuolares ocurre en el parénquima radial en la época de sequía. En secciones 

transversales, esos cuerpos proteicos mostraron tinción positiva y digestión enzimática con pepsina, 

Jo cual indica su naturaleza proteica (Figuras 4g y5g). 

6. 4. 2. Contenido ele proteínt1s tott1/es 
Para ambas especies se observaron grandes diferencias en e\ .contenido de proteínas totales de 

la albura de ramas delgadas y gruesas entre la sequí_a .y la lluvia. :En'la ~ádera de H. brasiletto el 

contenido de proteínas totales fue de 2.07 - 2.41 µ~mg :en la época de sequía y de 0.60-0.64 µg/mg 

para la de lluvia. En el caso de la madera deL:·teii-e~ind,·~lcontenido fue de 1.52 - 1.80 µg/mg en 
' ,,_., ' 

la época de sequía y de 0.38 - 0.40 µg/mg en la época· de lluvia (Tabla 9). 

Tabla 9. Determinación de Proteínas totales. 

Mayo Septiembre 
Especie Rama (Seouía) (Lluvial 

µg proteína/ mg de tejido µg proteína/mg de tejido 
fresco fresco 

H. Delgada 2.17 0.64 
hrasi/e((o, 2.41 

Gruesa 2.07 0.60 
2.30 

L. Delgada 1.69 0.40 
tergcunina. 1.80 

Gruesa 1.52 0.38 .. 
1.60 

6. 4. 3. A11tíli."i.\· de proteí11t1s por e/ectrofore.ds 
El análisis por electroforesis de los extractos de proteínas totales de la albura mostró la 

presencia de proteínas de masas moleculares aproximadas a 129, 82 y 61 KDa (Figura 6 y 7) en 

ambas especies, tanto en época de lluvia como en sequía. Por otra parte, este análisis reveló que 

existe un patrón diferencial de proteínas para ambas especies y épocas. 

En la albura de H. brasi/etto se observaron proteínas de - 3 8 y 21 KDa durante la época de 

sequía (Figura 6). Sin embargo, la presencia de éstas dos es considerablemente menor en lluvia, 

época en la que se detectó otra banda de -16 KDa (Figura 7). Estas proteinas no se detectaron en el 

duramen (Figura 8). En la albura de L. tergemina se observó una proteína de -34 KDa en época de 

sequía, la cual no está presente en la de lluvia, ni en el duramen (Figura 6 y7). Los resultados de la 
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determinación de proteínas totales y el análisis por electroforesis mostró que el contenido de 

proteinas de H. brasi/etto es ligeramente más alto que el de L. tergemina, (Tabla 9 y Figuras 6 y 7). 

2 3 4 s 6 

Figura 6. Gel de electroforesis al 12o/o de acrilarnida de extractos de proteínas totales de ramas delgadas con 

crecimiento secundario en época de sequía. Carril 1: marcadores de masa molecular: Carril 3: L. tergemina 1; Carril 4: L. 

tergemina 2; Carril 5: H. brasiletto 1; Carril 6: H. brasilello 2. 

2 

38KDa __.. 

~ .... ..... 

3 4 s 6 

• 111!! 
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Figura 7. Gel de electroforesis al 12o/o de acrihunida de extractos de proteínas totales de ramas con crecimiento 

secundario en época de lluvia. Carril 1: marcadores de masa molecular: Carril 3: H. brasi/etto delgada; Carril 4: H. 

brasilello gruesa; Carril 5: I- tergemi11a delgada; Carril 6: L. tergemiloa gruesa. 

= ----
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Figura 8. Gel de electroforesis al 12% de acrilamida de extractos de proteínas totales de fustes y ramas en época 
de sequía. Carril 1: marcadores de masa molecular: Carril 3: H. bra..~ilellu duramen; Carril 4: H. brasiletto rama; Carril 5: 
H. hrasi/etto albura; Carril 6: L. tergemina albura; Carril 7: L. tergemina duramen. 
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7. DISCUSIÓN 

7. l. Anatomía 

Haematoxylum brasiletto Karst-y Lysiloma tergemina Benth son especies características de 

selvas bajas caducifolias del estado de Mor_;;lo~: E~fas dos e;pe~iés pertenecen al orden Fabales, a la 

Familia Leguminosae y H. brasiletto a,htsÚbfa.milia Caesalpinoideaé; ITliemtras que L. tergemina a la 
• • • •• ·, ' '• - ' • ~ ' • ' • •_· • 1 .,,_. .e 

subfamilia Mimosoideae. La made'ra.de.a~bi~'e'si:>el::ies-;pr~senÍ:Ó ~lbura y duramen bien marcado. 
,,_" · ::. :;' ,:·~'.;.~;,,,_::~; ·.; ._:~i(F·-_;:;· ... /;'.=:"r .. :·1~,~~-:., ... ~7'.t7;}.>·'· ;::.:,:~i;::t<fi''.,·;_=,¡-,,'.~~-~·~;-~\fc~::·~ \:<: ·- · ,_, • 

Las alburas son castaño muy pálido: hacía el. amadll<(!.Et:d~ran-ien:.~e ·H. brasiletto es de color roJo 

:::::,:ne::::,:~:: :i~:~,~~i~~~~t~~?l~~~~b::•:-;. :::~::::"='."::":: 
y en la composición químfoá'de',Jós'.:e1emeniosº:'éelÚlares:·I.:as''.caractei-ísticas anatómicas de la madera 

• ,- --· -- ·f :~·;<.: _,,,;--1·--,~~ ~~\-f:,?;~?~j-;<~i·':~r:~~.\~-~~:-~~;-~·,:J'.~~~·;;?~#~:o: :,~~t~;':'_~'.Y/' :·_ -_ ~--· . . . 
de estas especies correspo_nden.:en·;general~con'.las·'caractenst1cas·descntas para especies de la misma 

-~· -_ :·· .. ::·"'-'.-~:-;~::;:]~· 'i~f'.F1;/·t0;•i'..~·;1:i,¡J,:\1;::~:1.~~tt0.~~/;;;>i~~:;~=::~15;;.,'.15if~_i:<n~<··=. -·.:~·:<. 
familia y de diferentes {subfáíriilfas'((Barajas~fy?;León.,~1989; Baretta-Kuipers. 1981 ). Presentan 

• • /<'.· ~\:!'.'.::· .:.:-,:,:;:,~:;.~.1 t'.H'.f,,J;'/~·.,.~:;~~::'.-:x;.1~~~·"i%t::~~/;~r ~f :<~;;;::,.·~~:;~·::'.·:~tsc,·: ·· · / ·\ . > '. ·. • 
porosidad difusa; parenqu1_1T1ª:'.i'.~1_al3.0_vas1cei:itn_c;:o;-,~,ahforme, ahforme confluente y en bandas. Los 

::::: s:n ;:~i~i::~~d1~~~1i'.}\~~ir~(r!Tu~m~f f J1~~!5~: y e:~: r:s~~0;:0:ofi::s :b::~=~o~asd~~:~:~:i:: 
anatómicas entre ia al~u;a. ~;~j·:'dt;~~,~,~~: ~;~~ ~¡ ~istoquímicas, esto es fibras, vasos y parénquima 

axial y radial de la parte'°e~i:~~',i,-;,i~ :J~'.- albu~~ presentan carbohidratos estructurales, material de 
.,. :; > .· " . 

almacenamiento, actividad enzimática y las paredes están parcialmente lignificadas. Hacia la parte 

interna de la albura, la presencia de granos de almidón y lípidos es menor y hay ausencia de 

proteínas de almacenamiento,- de.carbohidratos estructurales. de actividad enzimática y los elementos 

celulares están lignificados y hay presencia de extractivos. En el duramen todas las células se 

caracterizan por carecer de actividad enzimática. el material de almacenamiento se transformó en 

algún tipo de metabolito secundario. 

7. J. J. Ele111e11tos de vaso 
Los datos revelan que las dimensiones de los elementos de vaso para ambas especies se 

presentan de la siguiente manera: de acuerdo con Chattaway ( 1932) el número de vasos/mm2 para la 

albura y el duramen en ambas especies es muy similar. sin embargo entre especies si existen 

diferencias: el número de poros en el caso de H. brasi/etto es moderadamente numerosos y en L 

tergemina moderademente pocos. El diámetro tangencial y la longitud de los vaso es menor en H. 

brasi/etto que L. tergemina (Tabla 1 ). Estos datos son consistentes con el ejemplar descrito por 
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Barajas y León ( 1989) y con _lo propuesto por Baretta-Kuipers ( 198 1) para este carácter en 

leguminosas. 

El índice de vulnerabilidad ií)tenta explicar la estrategia de conducción del sistema vascular 

en las fanerógam·as.· Es decir las·: i::lirnen~ion_és)d~e ~ Ié>s--,elementos conductores deben reflejar una 

relación directa con la disponibilidad d~~ll.~.iá:''(C::::arlqGÍstJl 980). Un valor alto para este índice, indica 

que las dos especies son muy eficie'ri~es~ri:!'~ ~¡:j~J'jc~iólde ~gua pero de acuerdo con este índice sus 
- - ·-_.--.; _:;.'Ó/.'···¡-::._"::.':-H::·-5,t;;;·:f,',::<~ 1::.-;::>:·~,>··-'·' .; 

vasos son poco resistentes a la éavitaCióny;·\Resalta'que ambas especies habitan en un clima tropical 
, • ' ··>-:.. ~_>.:;:.}"':.;:~~'~J!¡::;}~~,~-\-d'.~:~\--~ <";"'.·;~---~·/·\:._·.. ~' -_-. . ' -. , 2 . , 

seco que se esperana influyera en Ia•presenc1a de.un mayor numero de vasos por mm y de d1ametros 

más angostos. Las tallas de a'~tii~ J~p:~~le-~\;s~á entre los 6 y 8 m y el sitio de colecta está ubicado en 
':···"'' .... _;'-"''- .·• 

una zona donde corren rios
0

;.·y'''J:íay)régisfro de manantiales alimentados por los deshielos de los 

volcanes, por lo qúe estas ~-¡~~~~~;,~-tie~en problemas serios de estrés hídricoytampoco de conducir 
- : ·. - .-. . -~..'.'-'·' ·.·_-·. -· " -... . -- - , ~ .,. . : . 

agua a grandes flturas/Io •qúe explica que las dimensiones de los yascís no correspondan a las 

tendencias_ encontrll.dll.se~-1a.{~i:antas le~osas de hábitats secos CLi'ido'~./¡'~94). füte índice también 

puede aportar informaciónts~bre la_ cantidad de aguaqll~ ;~st)á~~Ar~á~ibles _para los procesos 

metabó,lic9s q.l17 i~cyb~::e~~ .. J1'.\f11~: de manera qu~ e~{;{;~;~~~ii'{~{{;~!§1f~~()rte de agua puede ser 
mayor. 'Esto ten.dría~·:qué'(deniostrase con pruebas .. de-;'éonch.íétividái::l\'..hidráulica y capacidad de 

.. ·" ?~-"~. ,_:;:·' ·-~;·;> -• ' • ·.:.· . " ··';/ ',;.<,:•c·~,:::.~::·:'.:·~J~,'f~:·):::·¡·~,.'::'.<t-;:>-·i•.-;.~,'.~~;:,:.,:;,~,:.,,. '.·.> 
almaceriamiento·.de_agu¡¡;,;Esta' últirn.ª ca.ra~ter:ístic~ está;di~ectarifo~,~e -relacionada con la abundancia 

del parénq~i~.~ ~~ia1?~.re~~"Íff,e"~:ll __ .,1_·_~ª-·-n,:_ 't#d,;,,,;;1'.f ~J~~º.·r_.~.t_,_~_,_~-;-~:~f::,,:~'.~·.1t;: ,,: , ~~F- :
1

~ 
.. -:~·.·~~~_ •. ·_.·_;:_·_· .. :". ~-~; .. , -, ,. ; '· ,.,.'· ';;- ~.< ' 

7. l. 2. Fibras _ .,. .. _,, : ., ,.~- 'ii:,, •¿¡;; ¿?~¡ ;i;4'.i,~.:;'c', j, _, 
Panshin y De Zeeú'~ (1980}"s_eñafan'.qL!.e;:e1.gros(¡r:de la·pared de las fibras tiene que ver por un 

:' _ -, : e:··:· ·: :.·:=.(, '7·~:\:;· ~--~r;;.~~/}:.: .,;:~\~)": ?>:~:5'.~Y,":!. :.?,~oo::;):~rt:';'(f~-~{'.>"'\/i~.'.·-~·· ~ -'--":'·· '. :- · ~ 
lado. con las condicionés1 dé~éréchriientot,_del];ár:t:íól}y', por otro, con la capacidad y la cantidad de 

~·: · .. --. :~: \":. <:::_;¡+' '.~:'.t··Y ·"::_-¡..,~-1~ < ,;_}\·~~~:·--;,.';:.:¡:f '. :·;;¡,:~\-':."'.~,::-r: ',:.,O;, - _. -

productos fotosintéticos·qUé,:-¿;1EárboI_''-p'.uéda'>cíij)iá'frEn el caso de H. hrasiletto y L. tergemina sus 
.:'. __ - < .,.'. __ ··-.-·.-.--:'··;<:~ .. ~:~\-7:~~~Yf'?;[¡;_;,-.. -"-.;1;:'f,',;:·:~~~t/;¡;g¿>":-.":~-~:,, .. ~·:: '·:·, 

fibras son moderadament~ c()¡-tas;;¡je}diámetro.·fino y de paredes gruesas. Estas dos especies crecen 

en un clima sec-o dci:.;d~Í~.ll~;;~d;¡;cl;~,;~1!í:i'i~á~~s- baja y la época de sequía dura hasta cinco meses. 

:t::t:::~:;s ~:::t~~{:c~g~~~f~f5¿~::~~:~u:~~::::;~e::~r:ec~=o ;~r:;:;u::l~l:r::n:raa q~: 
transformación eri: extra"cii~c,~- q'Je- se depositan en las cavidades de las fibras, de los vasos, y del 

• ' ; : ':· '.' _:' .. ~. ;~ . .'.'-."· . • . ! _ _. 

parénquima axial y radial;: El -éngrosamiento de las paredes de estas células hace que estas dos 

especies tengan una mayor resistencia mecánica. 

~Cavilación es la uparición de miaoburbuj01s de nire en el tejido conductor)' cuando se form311 en el vnso o la traqueidn !ion incap01ccs de conducir 
savia (Cn1iziat y Tyrec. 1990). 

35 



7. J. 3. P11ré111¡ui11111 11xit1/ y nulitzl 

Wheeler y Baas (1991), señalan que en todas las especies de clima tropical que ellos 

estudiaron presentan radios homogéneos y finos: El parénquima' axial predominantemente 

paratraqueal o en bandas. En, las dos especies qu~ se;e~tüdiari:Jri'.~e ~ncontró que L. tergemina tiene 

radios homogéneos. uni y biseriados y_ eLarregtJ~'df;1:,~~~éri~ulma·axial es paratraqueal ali forme y 
>:·,. ' ,;:: ,, .. ·".,- :·., ··.-J·. ::·;_·:,_:"~h·'<i\~~'"----~>::;c:::_:{;,·:;. ___ :'\':·:->---:··"-:~-, 

aliforme confluente (Figura 3c).:En•H. brasileiÍo los radiC:Ís'sori homogéneos; uni y multiseriados y la 
'. :·· · /~.,-' - :·_,.:<··.· ·" ::·.~- -·" ,- .-p:~_:.:_ :\.,'.'•_,r.-.:f'i..t(. :'.)c::;'f.:.-_-· i:F¿~~· -~: .-:/-' ; :;'.' ·. 

distribución del parénquima axial es en,,~á~?iis.'(F;ig4rá 2c);{k> q~e es consistente con lo propuesto 

con estos autores. En el es~é~~rr;;~ t~~.i~~1;~(~~~~~~~ij¡J,~~~~fn (1989) se describe como parénquima 

ali forme confluente y, a v~ce~ forrrt¡¡n,do;· bándas ;irregulares,·. lo que no es consistente con los dos 

:::~::::::~.::~:~:::,~:r~1J~~f f ~]~i~b·:;":::':,'.n: ~,::·:,~::: ::~º:x:.:::: :: 
capacidad de almacenar y transf~rln'~r almidones. Upidos y proteínas en sustancias que mantienen el 

crecimiento y el desarrollo d~I· á~bbf'~'u'an'd~ ~o ~~ r'e~ti~a iá'.fotosíntesis, por lo que el tamaño de 
•' . ' . ' ' ', -- . . ' - •. ' . ·--' .. ' ~ - ' --- . :, ' 

éstos en la albura fue ligeramente: ~ayor que en :el duramen;•.esto es. están activos (Tabla 3). Esto 

último también puede explickir. l~s diferencias en grosor d~; ·l~s p~~edes celulares. las cuales son más 

delgadas en la albura; La hipótesis es que en la época del crecimiento en grosor el almidón se 

hidroliza y aumenta la presión de turgor. el citoplasma aumenta su volumen por lo que las paredes 

deben mantenerse elásticas y sin la rigidez conferida cuando ocurre la lignificación. 

Entre especies se observa que los radios de L. tergemina son más cortos y más numerosos que 

Jos de H. hrasiletto. La altura d_e los radios de las leguminosas de acuerdo con Baretta-Kuipers 

( 1981) nos dicen que entre.más cortos son más especializados como en el caso de L. tergemina y que 

Ja subfamilia que presenta radios menos especializados es la Caesalpiniodeae a la cual pertenece H. 

hrasi/e110. 

Los resultados muestran que H. brasilelto presenta mayor cantidad de células de parénquima 

radial/mm lineal, esto es. son en promedio 6 por mm/lineal y de 5 series, lo que hace un promedio de 

30 células mm/lineal. siguiendo el mismo criterio para L. tergemina. esta especie presenta 14 series 

!mm. Ahora si se observa que H. brasiletto tiene radios más alto (602 micras). y L. tergemina 128 

micras, la pregunta que sigue es ¿existe alguna relación entre la cantidad de células de este tipo y la 

estrategia de almacenamiento?. Los resultados de las proteínas revelaron que H. hrasilello tiene una 

mejor estructura de almacenamiento de proteínas que L. tergemina, En el campo se ha observado que 
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H. brasilello retoña muy fácilmente, Las características de retoño por daño mecánico u otro tipo de 

daño habría que demostrarlas con estudios más profundos para ambas especies. 

En cuanto al 'párénquima'axial ~e encontró que en ambas especies es paratraqueal de más de 

tres células de ancho;,'cin 'if.C/J~a~ilétt~ e; ~¡{ b·~nda~ y,en L. tergemina es aliforme confluente. Esta 

diferenCia esta-re1Jci,on'ad~0c6~,~l;~;'.~k'~'uecocu'p~·:dentro del xilema secundario y con su capacidad 

:·~:b~;.::·:~:.:;giz4~J~;~~4~ilii~?~º;~·;:,:::.;:-:::. ·z:::::;~::· s:::::::: 
que esta capacidad.:tainbién ·1aé:ionada;'é:on\eL·número. de series que presenta el parénquima 

. -<< -·;.-·:.~~.:- --:~~-~:~-:.~~.?·:0~r . _p¿·~~;t·~x:,:~,;r,"-~~·:·:·(,~~:/>-T~tf -:.;-+::';::.:.-,· .·p::_:'.'. . ·J.. · 
radial y del cual se movera~·matenaFde··:reservá::hacia Ja·. corteza. Por otro lado H. brasiletto produce 

· -·. :, · / .. 1,~) ~-~fr¡\~::r~~f:~·'.<·:-~1::ü~~~~I~~0~~-n~~})~.;~.f?~-;'.2-r..t~~~t::. uz:-~·\::.-~:'!.;~:~:,:. ~::.::> ~: ::::.. ::.=-:.-.. . • • 
menos duramen queL';'•.tergemina:Io:·que:pensamos~.puede:·estar relacionado con cierta capacidad para 

. _ .: --~·:· _.· __ J<~-:i: :;-~'.~:_:-'..H·~~.::t~:;;¡~~~:&~--~i-;:!:,,t?i!~,_:;~:~:·:~:~:.ri:;;?f~:~ .. :f~~:¡~:.:-0~§>,:.~_-~:~.:;.,;:~. ;,L-· 
conservar. metab.ol1tos;,,pnmanos·,·que:~Ie¡•permitenó:sobrev1y1r;.·cen<condiciones desfavorables durante 

más tiempo:. . , :~;,·:·:f.;¡». , ·. ;,,~!.}~[~{'~%i'·p~i?i~*:'~{{J}/I'.~:S· Ft·>·~ ". ·.. . . 
En este,estud1();:08sei:yan;ios~qu~jel~¡:iaré:nq1,1ip')~;,~1al''~~/-/.~brasi/etto y L. tergemina es el 

:::::~5::1Er~~~~~~l!iJ~\~lff~f~iiliSf~JE::::::~::~7:::.:: 
reservas alimenticias. ,ésto,éslel)i'!·úiforiál}é¡uedeij:n'oporcio1üi','fueñt~::de carbono y energía "baratos'', 

los e~paqueta. y: al~~¿~~~·. 1~~.~~~~r~~#~~~~~~~~.i:~Í·,~f~~~~~~~S·q~'.~fi axial. ~n forma de moléculas 
pequenas (alm1don y hp1dos),:faciles de·tr~nsf(lrJ11a~r~'.·'rnºY.er;':ydas va utilizando de acuerdo a las 

necesidades de. la planta. El material que p~f' s~;~~~'iifi'~ ·~ÜF~~rt~ncia biológica como es el caso de 

las proteínas de reserva se deposita en el parenqU:irria''.i~~i~(';;,cg~te se encarga de su almacenamiento y 

del transporte de estas moléculas en el momento q~~,:ja'.'.,'~1a'.r1ta las necesite durante el periodo de 

crecimiento. 

7. 2. Histoquímica 

El parénquima del xilema secundario es un tejido de almacenamiento y en él se llevan a cabo 

procesos de movilización de material orgánico e inorgánico (Sauter y Kloth. 1986). En este tejido se 

depositan productos de la fotosíntesis que no se utilizaron y que son transponados y translocados por 

el sistema simplástico y/o apoplástico durante la época de lluvia. En este tejido. el material de 

reserva es utilizado de acuerdo a las demandas metabólicas del árbol. Por ejemplo. durante el 

crecimiento vegetativo, este material de reserva ayuda en el crecimiento de tallos y raíces, así como 

en el despliegue de hojas y también están involucrados en la formación de flores y frutos, o bien, 
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estas sustancias de reserva se pueden utilizar para formar las primeras capas de la madera en el 

c:amhium vascular activo (Hansen y Beck, 1990; Fischer y Hall, 1992; Hansen y Beck, 1994; Sauter 

y Van Cleve, 1994, Hillinger et al; 1996a, 1996b). 

7. 2. l. No enzim•itica 
Los cambios en la composición química, de, los elementos de vaso, fibras y células del 

parénquima axial y radial de ambas especies,sugie~,en un incremento de ligninas, ácidos grasos libres 

y pectinas esterificadas con respecto':a l~; albi'.i~;. (Tll.blas 6, · 7. y 8). El aumento de extractivos en los 
. . :.~-:~· .· ~'i·),,,::. -. ,;;_·.J.:< .. ·.,.'·. . . 

elementos celulares del duramen sugieréiqüé'los polisacáridos de la pared celular de fibras, vasos y 

parénquima axial y radial. de. 13. :albJ_'J:a'-~~· if .. brasi/etto y L. tergemina pueden ser utilizados como 

fuentes de carbono para la sírit.e~ls'c:f~':n¿'~i11a y de otros metabolitos secundarios o para mantener la 

respiración (Siegel y Siegel, 1957; G~od;Tia11 y Siegel, 1959; Shain y Mackay, 1973). 

Se observó mayor intensidad para la celulósa de la albura de H. brasiletto y L. lergemina, 

durante la época de lluvia. Glerum y Balatinecz (1980) propónen qÚe la síntesis de celulosa durante 

esta época está directamente relacionada con la actividá'd del cambium vascular y con la 

disponibilidad de los productos de la fot~síntesis., Otros;aÚtdres, han sugerido que este compuesto 

actúa como una matriz catalítica para la forrnaciónae la IÍ~nlna :y asegurari:que los componentes de 

la pared celular pueden estar involucrados e_n lbs p~o~~s~·!l;cl~ir~skif~~i~~~~~lular y por lo tanto con 

un aumento en la actividad de la enzima SÍ:::>J-Í, (iei'~yri f/Js~he.:Wocid: 19~6; Siegel y Siegel, 1957; 
¡ .. !···.:-

Goodman y Siegel, 1959). 
::.~·~· !- .. - •. ·.,-. · .. --:¿:.::.,-.;~~~:/;:. __ .·.<~.< -~ 

De acuerdo con Jerrnyn e Isherwood:(l956), Thornber:y-Northcote (1961a,1961b), Fisher y 

Hall ( 199 1) la lignificación es un el proceso que ocurre simultáneamente con la disminución de 

pectinas ácidas en la lámina media y el cese del crecimiento de la célula vegetal. De acuerdo con 

estos autores, la ausencia de pectinas ácidas en el duramen puede estar relacionada con el proceso de 

diferenciación de los elementos de la albura en duramen. Hafrén el al. (2000) han propuesto que los 

iones de calcio, al encontrarse unidos a estos polisacáridos, actúan como componentes estructurales 

de los geles que unen dos láminas medias y también contribuyen a unir extractivos a la pared celular. 

Esta función dual facilita el proceso de lignificación. En H. hrasi/ello y L. tergemi11a se observó un 

patrón similar al propuesto por los autores antes citados, lo que sugiere la utilización de las pectinas 

de estas especies de manera similar. 

Con respecto a la presencia de pectinas esterificadas en el duramen, los resultados revelan las 

diferencias mostradas por ambas especies. El duramen de H. hrasile110 experimentó un proceso de 
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metíl-esterificación al desarrollar depósitos rojos intensos en la pared celular de todos los elementos 

celulares. Este proceso ocurre cuando las pectinas se esterifican con metano! en el carbono 6 y el 

grado de metilación. lo que genera un· polímero más estable y menos soluble, lo· que hace dificil el 

ataque por patógenos (Goodenough y:• Cater,2000): Esto significaría.: que- las especies producen 
' ' ... ; .. · :. -··· ·.-__ .·.' 

calidades de duramen significativamente distintos y que la madúración .del tejklo secúndario asegura 

una mejor estrategia de defensa (Micheli et al. 2000). En el caso del :dürli¡;,e~ de L. tergemina se 

observó una mayor pres.;nci~:de pec1:inas ácidas y:au~encia 'de fl1~tíl:.e~t~rlflcados:10 que supone un . - . ,· - - ._ . ·--' 

mecanismo de síntesis de extractivos mas sencillo, que no necesariamente asegura: una mejor 

estrategia de defensa. · 

Las hemicelulo~a~ aparebencon mayor:;intensidad en la albura principalmente de la época de 

! luvia de la madera de. pafo brasÍI y mil; si.:;,ilar' intensidad en ambas épocas del año en la madera de 

pata de cabra,_ lo cual está relacionado con lo sugerido para la celulosa. Es interesante lo apuntado 

por Glerum y Balatinecz (1980), Saranpiiii y Holl (1989), Fischer y Holl (1991) y Holl (2000) con 

respecto a que estas moléculas, al hidrolizarse. producen arabinosa y galactosa •.. que son fuente de 

carbono para la síntesis de extractivos en el duramen. 

Los carbohidratos estructurales como pectinas, hemicelulosas y c71td()sa.so~ macromoléculas 

de naturaleza no proteica que desempeñan un papel crucial en e1 crecimiento y, e;i desarrollo de 1os 

elementos celulares del xilema durante el crecimiento primario.(Lde~'~'.':?.§Lde.WUs 1983). Por otro 

lado. también funcionan como fuente de carbono involucrado ~ri ;;'{'-;~~·c%~6'Cie auto-oxidación de 

ligninas y de otros compuestos de tipo fenólico en sitios con,:C::re6im{.;r1i·;, s.;cundario (Jermyn e 

lshen.vood.1956; Siegel y Siegel. 1957; Goodman y Siegel 19.S9;·:::T~6rber y Northcote. 1961 a; 

Fischer y Holl, 1991; Holl, 2000). De lo .anterior se desprende que la duraminización es un proceso 

asociado muy estrechamente a la presencia de éstas moléculas y con el crecimiento primario de la 

planta. 

La madera de H. brasiletto presenta granos de almidón de forma esférica. con capas 

concéntricas y más pequeños que los de L. tergemina. los cuales son de forma oval y de capas 

excéntricas. La forma y el tamaño de los granos de almidón se consideran como un rasgo que 

permiten caracterizar y establecer relaciones de parentesco entre especies (Roth 1966). En este 

estudio se encontró que los granos de almidón son morfológicamente distintos en ambas especies; tal 

vez este carácter entre subfamilia sea distintivo. sin embargo. sería necesario hacer estudios 

comparativos entre especies de la misma subfamilia. Los resultados histoquímicos también 

mostraron que para ambas especies. la presencia de los granos de almidón es alta en la albura y 
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disminuyen gradualmente hasta desaparecer en la parte interna del duramen y que la presencia de 

extractivos se incrementa conforme disminuye la de almidones (Figuras 2e y ·3e). Estos resultados 

coinciden con los reportados en otros estudios (Hillis, 1975; Baqui el ál. 1979; Shah et al. 1981; Nair 

y Shah. 1983; Dattay-Kumar. 1987; Saranpiiii y Holl, 1989;.Fisher;y HÓJl, 1991, 1992; Piispanen y 

Saranpaii, 2001 ). Po~ otro lado se observó que la presenc'i~-ae•ai°inid-Ón ~ri la albura de H. hrasilello y 

L. tergemina fue mayor en época de lluvia que én·la ;CÍe #~~~Úí.;:Naf/y Shah (1983); Wardrop y 

Cronshanw (1962); Magel eta/. {1991, 1994), Lehninge~-'<i9~I):'-Fi~heryHoll (1991); Holl (2000), 

señalan qu"e-los granos de almidón se transforman e~:'.lípfd6¡~~'c, bÍ:~,~~-se hidrolizan en moléculas más 

sencillas (glucosa) que se usan como fuentes de carb¿~6-."p:;~.¡·~>sí.ritesis de metabolitos secundarios 
- :; _.,::. .. - ;:-·_ ,, 

del duramen, como son Jos taninos, flavonoides, catequirias~·leúcacatequinas y otros polifenoles. La 

madera de estas especies revela contenidos importantes de almidones en la periferia; en la región 

intermedia de la albura aparecen lípidos y después en el duramen ácidos grasos. Lo anterior sugiere 

un mecanismo de hidrólisis tanto de almidones C::omo de lípidos en la albura para Ja producción de 

ácidos grasos libres o extractivos. Los productos de. la hidrólisis del almldóri (glucosa) también se 

pueden utilizar para asegurar la respiración y mantener el crecimien~o';_:d~s~r~bÚ;:, d~l árbol cuando 
• , • ,· ,• • 'e':<)• :,,;;::~}:.~·-;;(:.;,,1.;;'.:,?.:'•, >J; •-

no se realiza la fotosíntesis (Loewus y Loewus. 1983; Sautery Van: CleVe,;Ü 994; Hillinger el al. 

l 996a. l 996b; Piispanen y Saranpaa. 2001 ). 

Las pruebas para lípidos totales mostraron una :p.res;en~iá '[~tensa en albura y en época de 

sequia. en ambas especies (Figura 2ry 3f). Los lí~idqs;~~Jt~Ós:tirvi~ron un comportamiento extraño 
, - . ,,, ··-. '··- . 

pues se identificaron en el parénquima axial de ~;·:.brasi/etto ·en la época de sequía, no así en la de 

lluvia, mientras que en L. tergemina estos. Jípidos: ~e: :pr~~~ntaron en lluvia pero no en la sequía, lo 

que podría sugerir que en esta planta este: tipo ·de lípidos es usado como fuente indirecta de 

carbohidratos en el crecimiento y no como material de almacenamiento. Las pruebas para los ácidos 

grasos mostraron que este tipo de moléculas es común en todos los elementos celulares del duramen, 

en ambas especies, y su presencia no ·se modifica en las dos épocas del año. Sarampaii y Nyberg 

( 1987) sugieren que los ácidos grasos libres del duramen de Pi1111s sylvestris son el resultado de la 

degradación de los lípidos en glicerol y ácidos grasos. Estos últimos pueden sufrir modificaciones de 

acuerdo a su grado de instauración y de este modo pueden almacenarse como otro tipo de extractivo 

en el duramen. 

Los lipidos juega.n -un papel importante en el proceso de envejecimiento y formación del 

duramen. especialmente p.or su función como parte estructural de las biomembranas. además de que 

desempeñan funciones de protección en el duramen (Baqui et al. 1979; Shah et al. 198 1; Datta y 
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Kumar. 1987; Saranpaii y Nyberg. 1987a; Fischer y Hóll. 1992; Saranpiiii y Piispanen. 1994; 

Hillinger et al. l 996a. l 996b). 

La presencia de estos compuestos mostró•· diferéncias. en el duramen de estas especies. 

Aunque el incremento de lignina en' el dura~én _se éspe.:aba.Úógico. resulta de mayor interés el tipo 

de extractivos presentes en cada\[e~pi;Ji~)·D~J:ríl'~ne~';i".cqt'.t'e<"en H. hrasilello. las catequinas y 

leucocantocianidinas en lasdos ~p66a.s;·'de"i';i.·ñg_;ici0~.:~~eri:f;i~c,;;·énmayor cantidad que Jos taninos y en 

L. tergemina ocurrió lo con~rarioj16 ~~~ ré~¿lÚm~~ánls~os específicos y seguramente genéticos 

determinan el tipo de duramell. - ... __ 

Estas moléculas son p~límeros ramiflcadcis que penetran y se infiltran en la estructura o sellan 

las cavidades de todos los tipos celular~s. lo que' permite que el duramen funcione como una región 

de gran soporte y de alta resistencia a los patógenos. Esto es consistente con Stewart (I 966) quien 

además de sugerir que estos compue_stos son más abundantes en el duramen. que proporcionan 

soporte mecánico, durabilidad y rigidez al tallo. pueden desempeñar funciones fisiológicas 

importantes. como es el caso de -los ta11inos, al actuar como agentes antioxidantes, inhibidores del 

crecimiento füngico. reguladores del cr_e.cimiento o como agentes alelopáticos6 (Scalbert y Haslam. 

1987; Salatino et al. 1993; Schu'iiz ·y Nicho las. 2000). Hillis ( 1955) propone que las 

leucoantocianidinas pueden ser.Ios';,pr~c~r~bres de catequinas y taninos que son sintetizados en las 

células de parénquima radi~r¡'.'d'éi'.fci~rainen., En el caso de H. hrasi/etlo es posible que esas 

leucoantocianinas sean trarlsf-di~~d,ás principalmente en catequinas y leucoantocianidinas y una 

cantidad muy pequeña·en:ta~irl.6s'. ~ientras que en L. tergemina sean transformadas preferentemente 

en taninos. La presenéia,_cie diferentes tipos de extractivos en el duramen en estas especies puede 

significar que empleandiferentes mecanismos de defensa a agresores externos. lo cual garantizaría la 

competencia diferencial y la supervivencia del más apto. 

7. 2. 2. Enzimática 
La actividad de las enzimas estudiadas se observó principalmente en Ja parte externa de Ja 

albura de las especies y no se localizó en el duramen. La fosfatasa ácida cataliza una variedad de 

reacciones bioquímicas y juega un papel vital en la regulación del metabolismo de las células 

vegetales durante la transición de albura a duramen. Datta y Kumar ( 1 987). al igual que van Fleet 

(1952). Onefeghara y Koroma (1974). Shah et al. (1981). Nair y Shah (1983). encontraron que la 

fosfatasa ácida esta estrechamente relacionada con la diferenciación celular y con la transformación 

".-\1..:lopatía: tosicidad hiogénica. Inhibición quhnica al cstahlccimicnto y/o d..:sarrollo de un organismo por sustancias sccrctada.~ por otro (Panilla y 
Zavala~ 1990). 
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de carbohidratos que tienen lugar en los estados críticos de la morfogénesis. Parece además que el 

patrón de distribución de la enzima en diferentes plantas de edades variadas. está involucrada en los 

procesos fisiológicos que apoyan la diferenciación y .la maduración. Esto puede indirectamente estar 

relacionado con las reacciones de ~transferencia ide ~energía, a través de la hidrólisis de sustratos 

adecuados tales como los fosfatos de aiúc~r:.-Ti~bié~·{se'ha. ~bservado que esta enzima participa en 

la ruptura (lisis) celular durante ~lpr'&6ifsa'~~e;f6~~ad'í6n del du~a;.,eri (Nair y Shah. 1983). Gahan y 
,_-~ · ·_.:,_.i:".;;-:~i;'(j.~~·\.:;~·:·:1;¿~;_~-:·.:~·f;:°"1":.:'.·'/~::;:-.;?·-·;:, __ . __ '..'.{' :·:Y· - ·_ _. . ' 

McLean ( 1 968) deducen que .)as. fosfatasas :·ácidas/junto: con: algunas· esterasas,. pueden encargarse de 
. :· ./::.f·.\:~¿:~<«,~~!1~:/•S~i~.i:.-,-.~'":f;~_>;-~~;:,:.:.-:r-·ti,f',;~;;:1~.~-:<~·.:\:·::>:~:,·1;: .:.,.:., .: ::·'''·- . . - .-: . ,, ~ •. 

transpone intracelular y Ja formac1on'de la'_pa~ed,;tL~!baJa act1y1dad de Ja fosfatasa ac1da en la pared 

::~:~:::::::::~::~¿:~~t~~!t1~ff 1~t~ii~f.f i~t1:E~:,~-~,::~·:.:::::": 
La fenol-oxida.sa~e1 dete~tó c6.~;de'p'ó~it~';~de.c~I6r azul em Ja parte externa de la albura de 

H. hrasi/etto y·.deL}é}erg~~!na ~~ épC>ca.de.llÚ~l~'.:h~bla',~. Figuras 4o y 5o). Por otro lado se 

observaron depósitos de cb16~)ojo · eíi los elementos de vaso; fibrás, ·parénquima. axial y radial de Ja 

albura y 'eldura.m~n· c:Í~ a~ba.~. esp~cies -~~ épo6a cÍ~ s~quía. Van Fleet (1952);.sugiere que Ja fenal-
' -· - : . .., ... ; - \·· -.· ·' .' '·. ',•. ·. , 

oxidasa requiere la presencia' de aminoáCi~os_de tirosi11a no oxidados, lo que produce coloración azuf 

en el tejido~ Sin e~bargo; en époé:~ d~ s~quíi~~~e amÍ~()fi~idose encuentra en la albura parcialmente 

oxidado por lo que sugiere sedesarrbÚ6j·i;;;';~~6¡¡j~¡~iÓll roja. Lo anterior significa que en Ja época de 

sequía. la actividad de esta. ,~n~i~~~~~~á:'~-~Í.t~~dit~d~ a la presencia de tirosina oxidada y este 

aminoácido es intermediario illlpC>i'Íélnte[~h 1'~'.bi,95ihtesis de extractivos. 

La SDH se localizó 'en el ·p~rériqJirri~?;a~ial y radial de la albura de H. brasi/etto y L. 

tergemina. La actividad de esta e~iJ~·~~d~~~é2i6 ~~ las dos épocas del año, pero su mayor actividad 

füe en la época de lluvia (Tabla 9 y Fii~r!l,;;~~:·y--5p). La elevada actividad de la SDH en la parte 

externa de la albura sugiere que en ese Iuga_r, la: tasa metabólica y de respiración es muy alta pues en 

esa región de la albura Ja SDH se encarga de-oxidar el succinato en fumarato cuando está activa en el 

ciclo de Krebs y en Ja cadena respiratoria se encarga de remover y transferir los electrones desde el 

succinato a la ubiquinona o bien al NAD o NADP (Bancroft, 1975; Gahan, 1984; Jensen, 1962; 

Kozlowski y Pallardy, 1997). La actividad de la enzima SDH es baja en el duramen. Bamber y 

Fukazawa (1985) sugieren que lo anterior se debe a que durante el proceso de lignificación, las 

enzimas PAL y CHS se activan y durante su acción generan compuestos residuales de origen 

fenólico que promueven la desorganización de la membrana de la mitocondria y con ello la 

desnaturalización de las enzimas que allí se localizan. por ejemplo las del ciclo de Krebs y las de Ja 
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cadena respiratoria (SDH), de manera que estos cambios también contribuyen al aumento en Ja tasa 

de respiración. La destrucción de la mitocondria y sus en~imas puede inducir la pérdida de la unidad 

entre Jos organelos y con ello ocurre la liben1.ción de los materiales de reserva que todavía quedan 

(almidón. Jipi dos y proteínas)~para~llúig(),ser·,deg~adado~y~transfonnados •.en. e~tractivos•que 

:~~;~::::p:~:º:,~E~~3:!~~W~J!~tr~~)f l;~rLtts·i!::~i1~~:;':r1¿~~it01t]¡~~t~&~: 
La catalasa füe la úniC::a·~;,~iJ'ii~¡:ir~serlte~fr~~d()s:·1'os eleínenfos celulares de la albura de las 

dos especies. Esta enzima se asocia a tejidos·vivÓs·y pÜede estar involucrada en el manejo de los 

productos de desecho en esta ·región púes activa la descomposición del H202 en H20 y 02 molecular 

(Gahan. 1984; Hillinger, et al. l 996a 1966b; Pen;,ell y Lamb, 1997). Cabe destacar que la actividad 

de Ja catalasa fue la más alta de las tres enzimas, lo que sugiere su intensa participación en procesos 

de detoxificación celular, que ocurren por una alta actividad metabólica en la época de lluvia lo que 

es consistente con los resultados (Tabla 9, Figura 4my Sm). En el proceso de formación de duramen 

los sistemas de detoxificación (catalasas y peroxidasas) de las células del parénquima radial 

comienzan a fallar por el aumento de extractivo,s,:~s(:como de peróxido de hidrógeno, lo que provoca 

Ja destrucción parcial de la mitocondria y la iriactivá:cion de la SDH (Shain y Mackay, 1973). 
(-";,."·--.;:c.~ 

La ausencia de actividad enzimátiCa en. Já:))JaJ'.le•Ínás interna de la albura y en el duramen 

puede deberse al proceso de lignificación de la~. :~é1uia:s; ·lo que promueve la acumulación de 

extractivos. El incremento de extractivos · promueve,'qUe~·lo.s sistemas de detoxificación (catalasas, 

peroxidasas) dejen de funcionar entonces los prqducto~c.Cici;,.desecho se acumulan, provocando que 

aumente la tasa de respiración, el deterioro de los Clrg'a'.~el6~f~ finalmente la muerte celular (Savidge, 
• : ,.,-;~ . •. ':=-.;o_- ,¡· -·, • 

1996). •i 
- .·. ~~;~:-:,_:~\·-·,<--

Los cambios en la composición quimic~ yJll. péi'~ida:de actividad enzimática de los elementos 

celulares del duramen (vasos, fibras y par'énqui~kf~~i~Í; y radial) pueden ser el resultado de los 

cambios en el metabolismo celular de la albu~~; si~:$~ri"'ó 966) propone que una disminución en el 

contenido de agua y un aumento .en el depósito de extractivos son procesos que promueven Ja 

autólisis 7 de las células del parénquim~''radlaL.·Finalmente, el suministro de agua al tejido vivo está 

regulando todos los procesos de .. crecimiento longitudinal y radial de la planta. 
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7. 3. Proteínas 
Las proteínas se utilizan como fuente de carbono, nitrógeno y azufre durante la época de 

crecimiento. Al parecer, las proteí,nas de almacenami~nto son altamente específicas• tanto en 

gimnospermas, (Harms y Sauter 1992) ,como. enangiosperma~ (Sauter"cy a[. 198S;" Sauter y B. van 

~:::.~:.:º~" ::::.::.:'~. ~l:.i~.!';" ~~~:;~~:~·::¡ ~w1~~~6'.~¡g1J¡~&~~~l";.;;:;,: 
el contenido de proteínas totales,fue mayo['. en la época de sequía ·que'en)a deJluviá;':Estos resultados 

;-·'º·.·~.: .. ·-.--·:~,.~; .. :~- , .. __ ...:-- :.·· .·· ... -· - '. -. ··' ._ <--',-//,;:.:.·.:t;··~'.~~~~>-_;;~-~·:r--.;~~t~"-~lff:~~1/~-::.> 
son consistentes con los reportado!(en,>otros •estudios, de proteínas;•'de'/réserva~"";tanto 'de la corteza 

': ~-~"- <;_._ .:.._·,.,·_.,_·.,:-_, .::- ,.. ..... :_.:.· .·:-·. · __ · :_ .,_ .. ·-_.::<'._:~;-~_-,,,/§.;~¿·:L;;nJ:~c:-_+r~4>-~;::ri=::,·,,-
como de la madera (Greenwood et al. J 986; Sauter et al. l 98S; Saúte( y'W,el.lénkamp. 1988; Sauter y 

van Cleve, 1989; Wetzel et ,df.; l 989a;',\Vu y Hao, 1991; H~o yWu;, 1993);: :: , 

Por otro lado, el amilisis por electroforesis reveló la pre~et1cia,'de':3_'. proteínas de -129, 82 y 61 

KDa, tanto en la alburii'có~a·!ci'n"el d;,.ramen de ambas especies y~~·patr6n no se modifica en las dos 
. , .¡-·' .• . ~ 

épocas de1 año CFigur~S'4V~?;;1c;',c¡üésusiere que son proteínas de tií:>o estructural. 

La presenciade proteíllas:en la albura de ambas especies, de menor peso molecular a las antes 

mencionadas y su ausé.nci'~:;~n ·I¡ é~6C:a; cÍe lluvi~ (Tabl~. 1 O), sugiere que éstas sean proteínas de 

almacenamiento que se d~po'~itaro~'.du;ante la época de sequía y que son utilizadas en lluvia para 

promover el crecimiento dé:,·:hoj~s.' tallos,, raíces, flores y frutos. lo que explica su decremento o 

ausencia en los extractos de esta,:ipocl'l.,En, este sentido, varios autores han reportado la presencia de 
o - '"· - '.· • ' 

proteínas de almacenamiento· en" la' corteza y la madera de diferentes especies de angiospermas y 

gimnospermas, en época de sequía y cuyas masas moleculares están entre los 30-38, 45 y hasta 66 

KDa (Sauter y Kloth, 1986; Sauter et al. 1988; Sauter y Wellenkamp, 1988; Wetzel et al. l 989a; 

Sauter y van Cleve, 1990; Wetzel y Greenwood, 1991; Langheinrich y Tischner, 1991 Sauter y van 

Cleve, 1 992; Coleman et al. 1992;, Harms y Sauter, 1 992; Stepien y Martín, 1 992; van Cleve y Apel, 

1993; Stepien y Sauter, 1994). 

Los cambios en el contenido de proteínas totales y la variación de proteínas en la albura que 

se observó en H. brasiletto y L. tergemina pueden estar relacionados con factores genéticos y 

ambientales como ocurre en otras especies reportadas (Kang y Titus, 1980; Greenwood et al. 1986; 

Sauter y Wellenkamp, 1 988; Sauter et al. 1988; Wetzel et al. 1989 b; Stepien y Sauter, 1994; Hansen 

y Beck, 1 994). Para el caso de los materiales de almacenamiento nuestros resultados coinciden con 

los observados por Fischer y Hall (1992) en el sentido de que la presencia de almidón es mayor que 

la de lípidos y proteínas. 

"".·\ulólisis: Degradación. digestión o dc!.1.rucción de células o de tejidos orsñ.nicos propios en un individuo debido a procesos enzimáticos o de ntra. 
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Las fibras. vasos y células del parénquima axial y radial son elementos que se especializan 

respectivamente en el sostén, la conducción y almacenamiento. La acumulación y utilización de 

moléculas de diversa índole en presencia o ausenC:ia de agua, promueve el crecimiento longitudinal y 

radial de árbol. La diferenciación de' Jos elementos celulares .en ambas especies se puede describir en 

tres etapas (Savidge. 1996; F~kÍtdaJ/¡'99'6, 1'997; Pennell y Lamb, 1997): a) la diforenciación primaria 

por división celular y extel1Ji6~/d~;I~s:~ai;edes'celul.ares: En esta etapa se supone que parte de los 

materiales de reserva se utlli~~;~H·P"~~~~~rombyer'et aú~ent() en número y en la longitud de dichos 

::~=~~~:,:::::=~·::=i~~~f ~~l~~illt~~::=::.:~::: ::~:;;~:~:::::~; 
fotosíntesis a través del floémá para{su;·¿reéimiento8;Cuando la cantidad de estos productos excede la 

-. : ·'f>. ;,_;· ::.::( ·-.. -,.:,;;>· }~~!,~~,;,-~,~~i't~i:c:'!·!:,;-\;,· .";-So-:.-.· 
capacidad de consumo, y smi transfor_nÍiíC!o's)en:'mOt"ééúlas de almacenamiento como almidón, tí pi dos 

y proteinas que se utilizán '.dii~~~~¿it~)\•'~~~~i~i~ll~~vegetativo. En la época de lluvia se activa el 
·, ::: . ;., ·;.,,;;:"¡>;:.:«:\?"-1/::1,:~~i.' ·.:,~;:~~\-~~~j!,~-.··' .'·~> . 

crecimiento, por lo que estos n1at~riat7s~de~'resei:va se transforman en azúcares solubles (sacarosa) y 

aminoácidos, los cuales s~vaJ~,;~~'ef:~·e;¡~~~rdo a la demanda de órganos (hojas, tallos y raíces) y 

formación de flores. b) la'dif~~e;.;W~Ji6;{:'5~hiin
1

dária (o maduración), se caracteriza por el aumento en 

diámetro y la célula aún .~6ri~~.;~ ;;;::J¿"~1~~. '~or lo que tiene la capacidad para realizar divisiones 

celulares e intercambio int~~c~t¿Í~a~~;~~n·dl~iones desfavorables; en esta etapa polisacáridos como 

las pectinas, las he~icelulo;~~ ~{i~~f~~~·rio~' de'1tlrnidó.n se utilizan como fuentes de carbono para la 

lignificación de la pared sec.u~ct.aki~;y l~: sil1t~sis\de compuestos fenólicos. La presencia de 

extractivos está acompañada_d~f~Umento.én la'áctividad respiratoria (Shain y Mackay. 1973) y por 

lo tanto, la actividad de· la :S-DH-t~¡;,bién au.rrienta. En este punto las pectinas ácidas se pueden 

csterificar o metílesterificar y-a~í formar parte de los extractivos. Por último c) la muerte celular 

(apoptosis). en esta etapa el núcleo se degenera al igual que los demás organelos, posteriormente 

ocurre la digestión parcial de la pared primaria en lugares especificos (dependiendo de la función de 

la célula) y se inicia el engrosamiento y lignificación de la pared secundaria. Finalmente ocurre la 

ruptura del tonoplasto y en este último proceso se propone que enzimas hidroliticas, como pudiera 

ser la fosfatasa ácida, estén involucradas. Todos esos cambios al parecer fueron provocados por 

alteraciones hormonales (Bamber y Fukazawa, 1985; Leitch y Savidge. 1995) y por factores físicos 

tales como la disponibilidad del agua. La actividad metabólica aumenta por la degradación del 

material de reserva y la síntesis de los extractivos (figura 1 ). Con la muerte celular se da la liberación 

in<lolc (t{ohtc:~ .. 1982). 
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de los extractivos que estaban almacenados en la vacuola y estas sustancias sufren procesos de 

oxidación y polimerización por la acción de enzimas u otros productos químicos (Higuchi, 1997, 

Magel, 2000). La muerte celular programada o apoptosís es un fenómeno que aún no se conoce bien. 
' ' ' 

No se sabe cómo es que ciertas células mueren (las :de Ia parte. interna de la albura y las del duramen) 

y otras (las de la parte externa de.la ·albura) sobreviven-' St~wart (1960), propuso que una posibilidad 

sea el control de la:produC~ión deradicales lib.'.~s'y.la transformación del H202 en H20 y 02 

molecular por la ac;tividact;'Ci;;·'la c;aialasa y peróxi~Ia~a; con io que podría evitarse la muerte celular 

programada. UbÍ¿11~cii:i}~';fib;~s y a vasos. en ~I ¿c)iltexto de las etapas antes descritas, su muerte 

celular ocurre muy rá.pidti; lo que podría estar .rci:lacionado con liberación de iones calcio de las 
·, .. ,,, ,. ,.·"···: .... ,-. _, ,, . '': 

pectinas. necesarios e'n'laJignificación:' . 
·: .... :, .... _ .. \-·'·.-.·'._'-"":.' ·'.·e:·':'···'' '• 

De manera'resumidá;,C.y:'de,·a:cUerdo con Frey-Wyssling y Bosshard (1959); Fukazawa y 

Higuchi (1965); H~geJf~b)~;']J9~·S){N~6~~any (1966); Nobuchi et al. (1976); Yang et al. (1994), el 

cambio más irnpo~a~i~ Jti'§~i~·ri::i.~}~r~'ación del duramen, en estas dos especies, es la pérdida de 

actividad metabólica élu~'2(>~~~.~~'.:a:·1~ ;~~escencia o muerte de las célul,as .del parénquima radial, lo 

que se debe a que la~ ~é)J¡~~r~~ )lignifican y los sistemas de detoxificación fallan (catalasas y 

peroxidasas), entonces. se': ¿¡..~ci'E~~ 'e1'aumento de sus~ancias tóxicas ~~rrio C02 el H202 y los 

extractivos (Stewart, 196~; ;:'~~~fu~n. 1966; Carrodus, 1971) .y el de su,stancias que regulan el 

crecimiento como el etilen~;~~ n~~·. ~uxinas (Bamber, 1985; Lei¡c;h. y Savidge, 1995). Estos dos 

aspectos pueden estar asc>'ciaéi6s al i:Íéflcit de agua (Harris, 1954;' Zimmermann y Brown, 1971) y a 

factores genéticos (Bauch,, 1980; · Panshin y De Zeeuw, 1980; Label et al. 2000; Bosssinger y Leitch, 

2000). 
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8. CONCLUSIÓN 
La madera de H. hrasilello y de L. tergeniina se caracteriza por presentar albura y duramen 

bien definidos. La albura en ambos casos· se •c.aracterizá. por que tiene actividad metabólica. En el 

parénquima axial se almacenan los•g.ranos,de•ai\nidÓn;0éélipldcis y en el radial las proteínas. En el 
,. ,' •. ···-- .. , .•.•.. ,.· ... ;- , i 

:u::~:~s~n~sd:su~a;escé~~~:it:s:~:p~ff¡~~-~~~~f~~1!{~~lJ~C:á~º~a~:b:;m~;:re~:s é;::a d;:a~;:~::d~ 
sequía. esto es durante en' llmda ha;: m~~o¡.:'actÍvida.éi enzimática y presencia de carbohidratos 

estructurales y de reserva y en sequía hay mayor contenido de Iípidos y proteínas. De acuerdo con el 

índice de vulnerabilidad el xilema de L. tergemina puede subir más agua que el de H. hrasilello pero 

éste compensa la cantidad de agua que puede subir reservándola en el parénquima en bandas que es 

más abundante. A pesar de sus diferencias anatómicas ambas especies cuentan con un metabolismo 

que les permite terminar de crecer y de formar las paredes de sus células en la época de sequía. H. 

hrasi/etto mantiene por tiempos más largos sus proteínas de almacenamiento. almidones y lípidos. 

En la albura externa de ambas especies la actividad de las enzimas estudiadas es intensa lo que revela 

un proceso inicial de lignificación y esterificación de las paredes. La pérdida de actividad de estas 

enzimas puede estar relacionada con los procesos de diferenciación, detoxificación, respiración, 

transporte, lignificación y transformación de polisacáridos estructurales y de materiales de 

almacenamiento en metabolitos secundarios que conducen a la muerte celular y por tanto a la 

formación del duramen. 

Entre especies seobservó que el dura'"?é~{'de,.H, ~msilello las cavidades de fibras. vasos y 

parénquima axial y ~adi~l prese":~~n,111ay6r'i~~~-r1~i~id¿~~ ~~mponentes fenólicos. pectinas metil

esterificadas y baja e~ tanin~·s. al.:cf~ti~Ht~~ülbt~~~~~d~L. tergemina que resalta por la presencia 

de taninos y pocas catequinas y•leucoaritocfanidinás·;.Estas diferencias pueden estar relacionadas con 
: . ;_,. ·.: . ~:~)¡..,: :..,:~~P:<~.-.,t}g:;,'.o':d_}}'!N.'":'. f~~t-~·· .. ~ ·:;:.-:::~. ;: 

un duramen más tóxico para el palo,'b_rasil;;l:E:li,rlur~m_en de L. tergemina se caracteriza por presentar 

taninos. y la presencia de catequin~·~:.y_1:¡~j~~i;'~i:6;cia~ldinas es menor. Esto último se relaciona con 

dos mecanismos de defensa_qu~-é~~íi.'t~~~J'<l¿:'.~i'i~~·ha desarrollado para evitar ser infectadas por 

agentes patógenos (bacterias. hongos. e inséétos).y. al mismo tiempo. Jos extractivos proporcionan 

mayor durabilidad y soporte mecánico. 
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ANEXO 1 :Abreviaturas 
Ácido hidroxicinámico = HCA 

A= albura 

H20 =agua 

dH20 = agua desionizada 

ddH20 = agua ultrapura (milliQ) 

aa =aminoácido 

A TPasa = adenosin tri fosfato sintetasa 

CHS = Chalcono sintetasa 

flavonol dehidrorobinetina = DHR 

F AA = formol- Alcohol-ácido acético 

DAP = diámetro a la altura del pecho 

SOS= dodecil sulfato de sodio 

D =duramen 

PAL= Fenil-alanina-amonio liasa 

PEP = fosfoenolpiruvato 

flovonol robinetina = ROB 

Glu = glucosa 

Glu-1-P = glucosa-1-fosfato 

Glu-6-P = glucosa-6-fosfato 

KDa = kilodaltones 

1n snm = metros sobre el nivel del mar 

OAA = Oxalacetato 

P =parénquima 

SDH = Succinato deshidrogenasa 

Ta = tangencial 

Tr =transversal 

Ra =radial 
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ANEXO 2: Clasificación de los valores anatómicos 
Vasos 
No de poros por mm' (Chattaway. 1932) 
< 2 muy pocos 
2-5 
6 - 10 
11 - 20 
21 -40 
>40 

pocos 
moderadamente pocos 
moderadamente numerosos 
numerosos 
n1uy numerosos 

Diámetro tangencial de los poros(µm) (IAWA 1939) 
< 25 extremadamente pequeños 
25 - 50 
51- 100 
101 - 200 
201 - 300 
301 -400 
>400 

muy pequeños 
moderadamente pequeños 
medianos 
moderadamente grandes 
muy grandes 
extremadamente grandes 

Longitud de elementos (µm) (Chattaway. 1932) 
< 175 extremadamente cortos 
1 75 - 250 muy cortos 
251 - 350 moderadamente cortos 
35 1 - 800 medianos 
80 1 - 1 1 00 moderadamente largos 
1101 - 1900 muy largos 
> 1900 extremadamente largos 

Radios 
No por 111111 lineal (Chattaway. 1932) 
< 2 muy pocos 
2 - 4 pocos 
5 - 7 moderadamente numerosos 
8 - 1 O numerosos 
>10 

Altura (Chattav.:ay. 
< 0.5mm 
0.5mm - l.Omm 
l.Olmm-2.0mm 
2.0lmm - 5.0mm 
5.0lmm - l.Ocm 
l.Olcm-2.0cm 
2.0lcm - 5.0cm 
> 5.0lcm 

muy nun1erosos 

1932) 
extremadamente bajos 
muy bajos 
bajos 
algo bajos 
moderadamente altos 
altos 
muy altos 
extremadamente altos 

Anchura (µ111) (IAWA. 1939) 
< 15 extremadamente finos 
15 - 25 muy finos 
26 - 50 moderadamente finos 
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51 - 100 
101 -200 
201 -400 
> 400 

Fibras 

medianos 
moderadamente anchos 
muy anchos 
cxtrcn1adarnente anchos 

Longitud (µm) (IAWA. 1937) 
< 500 cxtrc1nadamcnte cortas 
500 - 700 muy cortas 
70 1 - 900 moderadamente cortas 
90 1 - 1600 medianas 
1601 - 2200 moderadamente largas 
2201 - 3000 muy largas 
> 3000 extremadamente largas 

Diámetro (µm) (Tortorelli. 1956) 
< 25 fino 
25 - 40 mediano 
>40 ~~º 

Grosor de la pared (µm) (IAWA. 1939) 
Lumen > que la pared delgado = lumen> que la pared 
Lumen < que la pared grueso = lumen < que la pared 
Lumen casi cerrado muy grueso = lumen casi cerrado 
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ANEXO 3: soluciones 9 colorantes y reactivos 
A. Yodo-loduro de potasio 

Disolver 2 g de Yoduro de potasio y 0.2 g de lodo en 100 mi de dH20. 

D. Azul de Toluidina 0' 

Preparar buffer de benzoatos disolviendo 0.25 g de ácido benzoico y 0.29 g de benzoato de sodio. 

Ajustar el pH a 4.4 con HCI. Disolver 0.05 g de Azul de Toluidina O en el buffer. 

C. Cloruro de zinc 

Disolver 50 g de Cloruro de Zinc (ChZn) y 16 g de Ioduro de Potasio(KI) en 17 mi de ddH20. La 

solución se deja sedimentar por varios días y se trabaja con el sobrenadante. 

D. Ácido tánico 1 °/o-clouro férrico 3°/o 

Disolver0.5 g de ácido tánico en 50 mi de dH20. 

Dis;,lver 1.5 g de cloruro férrico en 50 mi de dH20. 

E. Hidrocloruro de hidrixilamina alcalina 

Disolver 14 g de hidróxido de sodio (NaOH) en 100 mi de etanol al 60% (Solución A). 

Disolver 14 g de hidroxilamina clorhídrica en 100 mi de etanol al 60% (Solución B). 

Para obtener hidroxilamina alcalina mezclar las solÚciones.A·y B por partes iguales. 

Disolver 5 g de cloruro férrico en 50 mi de HCI o.i'.'!"l·e~ ¡:tanol al 60%. 

F. Fluoroglucinol 1 °/o en etanol. 

Disolver 1 g de fluoroglucinol en 100 mi de etanol al 96 %. 

G. Vainillina 

Disolver 0.2 g de vainillina en 10 mi de dH20 (solución A). 

Mezclar 1 mi de acetaldehido y 9 mi de etanol al 95 % (solución B). 

Mezclar solución A y B y afiadir 1 O mi de HCI concentrado. 

H. Sudan negro D 

Disolver 0.4 g de Sudan negro B en 100 mi de etanol al 70 % y filtrar la solución. 

l. Sudan IV 

Disolver 0.2 g de Sudan IV en 100 mi de etanol al 70 %. 
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J. Azul Nilo sulfatado 

Disolver 1 g de azul nilo sulfatado en 100 mi de dH,O. 

K. Azul nilo 
- _-·-- -· -·,·- _-

Disolver 0.25 g de azul nilo A en 100 mi de dH,O. Añadir 1 mi de ácido· sulfürico. La mezcla se 

mantiene hirviendo durante 2 horas y después se filtra:-

L. Localización de fosfatasas ácidas 

Disolver 1.9 g de acetato de sodio trihidratado eil" 7cí'in1"cie'dttio(soh":icÍÓn A). 

2~~~~~~}f.~:~:::~~~~~{l0J~~ilC:~~!;rr,.~:;:.~:~~,d· -
Disolver 51.4 mg de Fast Red en" Fmi'Cle"(iiiñetil'formamida'all70 %'(SohiCión E):. 

• • . ,_· __ ·, .. :,-~~:}·~:;~;;¡j}'.~::.:_q:t:~~-',·:.:'.c:;(,_;.1;:W1~J~fr_~t";;~~~~-;·.}:~:~x),.;~:,;~ü~:'.~-:~/ii'.-~.;_:; ?.<··~~':,..¡.:);,;.:_.: '.,.:~\·\ :::. . ',_-:_ .. , · : .•• 
Para preparar la soluc1on sustrato mezclar ·lO,µl_de:la __ soluc1on·D.mas -10_ µlde la solucton E en 5 mi 
de solución c. La soluc.ión ·--~i'ri~ ~~ü=~-~:ii~-%~~B·¡;~:di~h~~~~-i;IT~¡-¿~ii;~-O-:~:~.: .. ~_ -;~/·::'.· · ~<-'''· . 

. <;~-:.;-:~$~{:~~~4p<f}:'.~:·- -:i~t'.~; -.:~~?:;.: '-'7f;'. :'if}:· ~~-- -

M. Localización de Catalasa ;·: ~-'.~. " . ~te e; 

Disolver 1 o mg de diaminobenzidi~a (DAB) e~ 5 mi de. buffer (2- amino-2-methyl-l, 3- propranediol} 

y ajustar la solución a pH 1 O (soludón''A.j_':;¿. 

Para preparar la solución sustrato: adicionar O. 1 mi de peróxido de hidrógeno a la solución A y 

reajustar a pH 9. 

N. Localización de Fenol - oxidasa 

Buffer de fosfo citrato: mezclar 18. 7 mi de fosfato de sodio y 10.65 mi de ácido citrico. ATorar a 100 

mi con dH,O y ajustar a pH 4.5. 

Para preparar la solución sustrato: disolver 5mg de naphthol y 5mg de 4-aminodifcnilamina en 0.5 mi 

de dimetil Tormamida (DMF}, a esta mezcla se adicionan 1 Ornl del buffer de TOSTO citrato. La solución 

sin sustrato carece de naphthol. 

O. Localización de succinato deshidroa:enasa 

Solución sustrato. 

Disolver 10 mg de 1. 3 (4,5-Dirnethyl thiazolyl) 5- dyphenyl tetrazolium bromide (MTr) en 10 mi de 

ddH,O (solución A). 

Disolver 0.606 g de Trisrna- base en 100 mi de ddH,O. Ajustar a pH 7.4 (solución B). 
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Disolver 0.6 g de clornro de cobalto en O.OS mi de ddH2 0 (solución C). 

Disolver 0.1 g de clornro de magnesio en O.OS mi de ddH20 (solución D). 

Disolver 6.7S g de succinato de sodio en 10 mi de ddH20 y ajustar el pH a 7 (solución E). 

Solución stock de tretrazolium: mezclar 2.ml de la solución A. 2 mi 'de. la solución B, 0.4 mi de la · 

solución C. 0.8 mi de la solución O y 2.0 mi de ddH20. 

Para preparar la solución substrato: mezclar 0.9 mi de la solución stock de tetrazolium y 0.1 mi de la 

solución E. 

Solución teñidora. 

Disolver O. 1 g de methyl green en 5 mi de cloroformo al 2 %(solución F). 

Disolver 0.04 g de piridiná-Y en. 2 mi de cloroformo al 2 % (solución G). 

Disolver 1.63 g de acei.itC> d~ sodi.o trihidratado en 60 mi de dH2 0 (solución H). 

Mezclar 0.45 mi de .iCicl~·~~édcci en· 100 Ínl de dH20(solución 1). 
• >r r" ,•"• • • ' ; , 

Preparar buffer Walpol.b ·~ rn~:.:ct:llldo 60. mi de la solución H y 40 mi de Ja solución l. Ajustar el pH a 
' ' "'' ., ', ~ • .-• .> 

4.8. 
<' '-~ •.''. ::·, -. : 

Para preparar la solución teñidora se mezclan 2. 7 mi de solución F. 1.2 mi de solución G y 4.2 mi de 

glicerol. a esta mezcla se Uñaden 6.9 mi de buffer de Walpol "s. 

Formol salino 1 0%. 

Mezclar l O mi de formaldehído en 100 mi de ddH20 y disolver 0.9 g de NaCI. 

P. Identificación de proteínas de almacenamiento 

Rojo Ponceau. 

Disolver O. l 7g de ácido peryódico en 37 mi de dH20 y justar el pH a J .S. Añadir 0.5 g de Ponceau 

2R. 

Azul de Coomassie. 

Disolver 0.02 g de azul de Coomassie en etanol-ácido acético glacial 3: l .V 

Pepsina. 

Disolver O. J 2Sg de pepsina en 2Sml de 0.1 N HCI - Tritón X-100 al O.S%. 

Q. Buffer Tris-HCI 0.0625 M pH 6.8, SDS 0.1 'Yo. 

Preparar buffer Tris-HCI 0.062S M disolviendo 0.76 g de Trizma base en 100 mi de ddH20. Ajustar el pH a 

6.8 con HCI IN. Tomar 99 mi de buffer y agregar 1 mi de SOS al 10% (p/v). 
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