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RESUMEN. El presente trabajo es el resultado del estudio comprehensivo de la anatomia

funcional del xilema secundario de Gliricidia seprum enfocado principalmente a: los cambios
en los valores de las dimensiones celulares de albura y duramen, el calculo de los
parametros fisicos como: los indices de colapso en fibras y vasos, e hidraulicos, y su
relacibn con un xilema secundario mesomorfico que experimenta el embolismo y la
cavitacion en vasos muy cercanos al cambium vascular. La respuesta a dicha cavitacion
temprana resulta en la compartimentacion de una region amplia de la albura y duramen con
estructuras anatomicas conocidas como tilides.

Esta investigacion se realizd con arboles de una selva baja caducifolia ubicada en La
Catalana (carretera Cardel-Veracruz). Se extrajeron los troncos principales de arboles
maduros para realizar el estudio anatomico, fisico e histoquimicos de las células de la
madera. Se midi6é el contenido de humedad, la densidad relativa, el indice de vulnerabilidad
(1.V.), y valores hidraulicos teo6ricos como: la conductividad hidraulica (K eerica d€ Vasos y por
area) y los indices de resistencia al colapso 6 implosién de fibras y vasos (l. C. fipas € . C.
vasos) €N dos épocas del afio: sequia y lluvia. Por otro lado mediante diversos experimentos
de deshidratacién de tallos en laboratorio y en campo en diferentes épocas del afio, se
obtuvieron parametros hidraulicos como: flujos (F;, Fy,), conductividades hidraulicas (K, Ks),
potenciales hidricos (¥;), maximo embolismo (PLC) y embolismo al 50% (PLCso).

Se observé que las tilides llegan a suberizarse hacia el duramen, desarrollan

paredes gruesas con gomas o cristales. La viariacion intra e inter individual de las fibras, los
vasos Yy los radios entre albura y duramen es baja. El contenido de humedad y la densidad
relativa cambia entre albura y duramen, pero permanecen constantes durante las diferentes
estaciones estudiadas. Los indices de colapso de vasos y fibras y los parametros hidraulicos
obtenidos experimentalmente en G. seprum sugieren que el xilema de esta especie es poco
resistente a la cavitacion y que el desarrollo de tilides puede asistir en la resistencia
mecanica.
Medidas llevadas a cabo In sitz indican que el xilema secundario de G. sepium cavita en
condiciones de campo por arriba de -2.4 MPa, que es el valor del PLCsq en condiciones
experimentales. Bajo estas condiciones se observd que las tilides se desarrollan al cuarto
dia en un ambiente humedo. El desarrollo de estas estructuras ocurrio después de la
cavitacion seguida de embolismo; encontramos que estas se pueden desarrollar gracias a
la fase gaseosa que satura las cavidades de los vasos y permite que las células del
parénquima permanezcan vivas.

Palabras clave: albura, duramen, tilides, arquitectura hidraulica, Gliricidia sepium
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ABSTRACT. This work is the result of a comprehensive study of the functional anatomy of

the secondary xylem of Giicdia sepium. 1t focuses on the changes of values of the cell
dimensions in sapwood and heartwood; hydraulic indexes, fiber and vessel elements
collapse index and the relationship of these physical parameters with a mesomorphic
secondary xylem suffering embolism and the cavitation of vessel elements near the vascular
cambium. The response to early cavitation results in compartmentalization of a wide section
of sapwood and heartwood with tyloses.

Trees used in this work grow in a dry forest from the State of Veracruz in a place known as
La Catalana (Cardel-Veracruz highway). Mature trees were used for the anatomical,
histochemical and physical studies. We measured the water content, specific gravity,
vulnerability index (I.V.) and obtained several hydraulic values: hydraulic conductivity
(theoretical K, of vessel elements and per area) and the index of resistance to collapse or
implosion (I.C.) in fibers and vessel elements, in rainy and drought seasons. By means of
experimental dehydration of stems, controlled growth of stem segments and making direct In
situ measurements in several seasons, we obtained the following hydraulic parameters: Fi,
Ef, Kh, Ks, %, maximal embolism (PCL) and PCLs,. We observed that tyloses tend to
suberize and develop thick walls containing gums and crystals as we move into the
heartwood. Fibers, vessel elements and ray stem cells do not differ significantly between
sapwood and heartwood in the same individual, although variation between different trees
have sometimes been observed. The water content and specific gravity are different in
sapwood and heartwood, but remain constant throughout the seasons. The collapse indexes
for vessels and fibers and the hydraulic parameters obtained experimentally in the stems of
G. sepium, suggest that the xylem of this species cannot stand high degree of cavitation and
that tyloses can contribute to increase mechanical resistance. Measurements carried out In
situ indicate that the secondary xylem of G. seprum suffers cavitation above to -2.4 Mpa,
pressure reached to PLCs, under experimental conditions. In this later tyloses develop within
four days in ambient humidity. The development of tyloses occurred after cavitation followed
by embolism; we found that these structures may develop thanks to the gas phase that

saturates the vessel cavity allowing the cells to remain alive.

Key words: sapwood, heartwood, tyloses, hydraulic architecture, Gliricidia sepium
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EFECTO DE LA INDUCCION DE TILIDES POR CAVITACION EN LA

ARQUITECTURA HIDRAULICA DEL COCUITE, Gliricidia sepium (FABACEAE)

INTRODUCCION

Los estudios sobre la arquitectura hidraulica en el xilema secundario son
importantes para entender las interacciones derivadas del ascenso del agua a través
del sistema conductor y su repercusion en el grado de disfuncion de vasos
conductores. Las deformaciones de las paredes celulares de vasos y fibras
derivadas del movimiento del agua en ascenso puede ocasionar fenbmenos de
colapso, cavitacion y embolismo en las cavidades de estas células, lo que
paralelamente estd asociado al grado de accesibilidad del agua en el suelo y al
clima. Ante estos fendmenos, cada especie responde con diversas estrategias
mecanicas y anatdbmicas, como por ejemplo: la variacién de la densidad relativa y el
contenido de humedad, la variacion en la cantidad de metabolitos primarios y
secundarios que se depositan y transforman en las cavidades de las células de
reserva en la albura y el duramen; la variacion en el grado de agregacion, diametro,
longitud y grosor de la pared de los capilares conductores de agua y de las células
de soporte y la variacion en la cantidad y el arreglo del parénquima axial y radial.

En el xilema de especies templadas y tropicales, se ha sostenido que posterior a
la pérdida de conductividad hidraulica en los vasos de la albura, pueden depositarse
extractivos (gomas, geles, resinas) o desarrollarse estructuras conocidas como
tilides, que son intrusiones de las membranas y paredes primarias de células de
parénquima hacia el interior de un vaso. En el xilema de muchas especies, los
vasos que se cavitan y desarrollan tilides pronto se incorporan a la region del
duramen. En el xilema de algunas especies tropicales arboreas, como el cocuite
(Ghricidia sepium), estas estructuras aparecen en vasos cavitados préoximos al
cambium vascular. El estudio de la dindmica de la formacion de estas estructuras en
la naturaleza puede dar luz sobre su relacién con fenbmenos de cavitacién, con la

compartimentacién del xilema por envejecimiento o por disfuncion de vasos hacia el
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duramen con vistas a evitar la propagacion de patdgenos, o en la albura para asistir
en la resistencia a la implosion por cavitacion.

El estudio de la composiciéon quimica de las paredes y contenidos celulares como
son los metabolitos primarios y secundarios, y el impacto del desarrollo de las tilides,
que pueden estar asociados a los cambios en los parametros hidraulicos, pareceria
estar poco relacionado con las propiedades fisicas y mecanicas de la madera de
especies tropicales, las que se expresan por ejemplo en los indices de densidad
relativa y de implosion en vasos y fibras. Actualmente se ha encontrado una fuerte
relacion de todos estos parametros con el ascenso del agua y se han explorado las
relaciones que tienen la densidad, el contenido de humedad, las propiedades
mecanicas (mddulos de elasticidad y ruptura) como indicadores de las estrategias de
conduccion y soporte del xilema, lo que puede dar luz sobre los mecanismos
biomecanicos en la evolucién de los esporofitos y la conquista del medio terrestre
por las plantas.

La informacion deriva de la histoquimica y de la variacion de las dimensiones
celulares en albura y duramen de la madera de especies tropicales puede aportar
informacion atil para entender fendmenos de diversa indole como: aspectos del
desarrollo, composicién quimica de las paredes y de los contenidos celulares en
ambas regiones; sobre la historia del movimiento del agua en un tiempo y espacio
determinado, y como ya se menciono, las relaciones que tienen el sistema
mecanico-hidraulico y el arreglo celular que contribuye al conocimiento de la
dindmica de la transformacion de albura a duramen desde una 6ptica fina hasta
macroscopica. El conjunto de estos fendmenos puede explicar algunas de las
estrategias hidraulicas en especies arbéreas tropicales de selvas bajas caducifolias.

Finalmente la posibilidad de construir modelos hidraulicos a través del analisis de
la anatomia funcional del xilema secundario puede tener repercusiones importantes
para la seleccién de especies que son capaces de sobrellevar condiciones climaticas
adversas en zonas perturbadas o en proceso de perturbacion. La seleccion de
especies resistentes a la cavitacion, o con caracteristicas anatomico-hidraulicas que
les permite tolerar el estrés hidrico es de importancia en proyectos de restauracion

ecoldgica o para la reforestacion.
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ANTECEDENTES

1 GENERALIDADES SOBRE EL COCUITE, Gliricidia seprum (JACQ.) STEUD.

1.1 Ubicacion taxonémica. Giliricidia sepium pertenece a la Familia Fabaceae, y

subfamilia Papilionoideae (Polhill, 1994; Schrire et al. 2005).

1.2 Nombres comunes: Cacahuananche (Sinaloa, Nayarit, Vertiente del Pacifico),
cocuite, cocoite (Veracruz, Puebla, Vertiente del Golfo de México), madre del cacao
(Jalisco, Chiapas), yaité (Chiapas) (Pennington y Sarukhan, 2005).

1.3 Caracteristicas de la especie.

Gliricidia seprum puede ser un arbol con tallas desde 5 m de altura y 15 cm de
diametro a la altura del pecho (d.a.p.), hasta 20-25 m de altura y diametros mayores
a 40 cm de d.a.p., dependiendo del tipo de vegetacién al que pertenece. Forma
ramas gruesas ligeramente horizontales, pero las de nuevo crecimiento son
verticales (Pennington y Sarukhan, 2005 y observaciones personales). Esta especie
esta ampliamente distribuida en Mesoamérica y ha sido introducida a Africa e
Indonesia (Elevitch y Francis, 2006). Los arboles de esta especie florece y pierden
sus hojas en época de sequia, mientras que en época de lluvia produce abundante
follaje. El tronco puede torcerse, pero en general es recto en la mayoria de los
individuos y la corteza del tronco principal es ligeramente escamosa, en las ramas

jovenes es verde, lisa, con lenticelas verticales y de forma oval.

1.4. Distribucion geografica.
1.4.1. Distribucion original
Es una especie que ha sido cultivada desde tiempos pre-hispanicos, por lo que
su distribucion original es dificil precisar. Lo que se sabe es que es nativa de México
(25° 30" N) y Centroamérica (7° 30' N en Panama). Se ha especulado que también
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sea nativa del norte de Sudamérica en Colombia, Venezuela y las Guayanas
(Vazquez Yanez et al.,, 1999, Pennington y Sarukhan, 2005, Elevitch y Francis,
2006).

1.4.2. Distribucion actual.

Esta ampliamente distribuida en América tropical , el Caribe, Africa y Asia. En las
islas del Pacifico se encuentra en Samoa americana, las Islas Cook, Estados
Federados de Micronesia, Fiji, Polinesia Francesa, Hawai, Kiribati, Nueva
Caledonia, Papua Nueva Guinea, Samoa, Islas Salomén, Tonga y Vanuatu
(Vazquez Yanez et al.,, 1999, Pennington y Sarukhan, 2005, Elevitch y Francis,
2006).

1.5. Habitat

Su habitat natural es semihimedo, pero esta ampliamente distribuida en México
y Centro América, y dada su facilidad para establecerse y el uso extensivo que se le
ha dado, se puede encontrar en dunas costeras, bancos riberefios, planicies
inundables, faldas de montafas, barrancos, terrenos abiertos, terrenos inestables y
areas perturbadas (Vazquez Yanez et al., 1999, Elevitch y Francis, 2006).
G. sepium se desarrolla muy bien en climas calidos, con precipitacion media anual
moderada ((600-) 900-1500(-3500) mm). La duracién de la sequia va de 3-9 meses
con un minimo de precipitacion de 40 mm. La temperatura media anual oscila de
20-27° C. La temperatura para el mes mas seco oscila de 27-36 ° C. La temperatura
maxima tolerada llega a 42° C y la minima es de 14-23° C. Es notable que puede
desarrollarse muy bien en lugares donde llueve todo el afio. Se encuentra entre los
0-1200 msnm (Vazquez Yanez et al., 1999, Pennington y Sarukhan, 2005, Elevitch
y Francis, 2006).

1.6. Suelos.
Los arboles crecen bien en suelos profundos, de textura media, bien drenados,
fértiles con pH casi neutros poco acidos y medianamente alcalino (pH de 5.0-8.5).

No se desarrolla bien en suelos frios, mojados, compactados, pobremente aireados,
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muy acidos (debajo de pH 4.2) y altamente alcalinos (arriba de pH 9.0). Toleran
suelos rocosos, altos en contenido de calcio, que sean ligeros o pesados pero de
texturas: arenosos, arenosos-limoso, arcillosos, arcillosos-limosos o arcillosos-
arenosos y calcareos. Puede crecer en la sombra, en suelos ligeramente salinos,
ligeramente sodicos, y moderadamente infértiles.

Los arboles toleran poca sombra, las plantulas que son cultivadas en mucha
sombra pueden sobrevivir pero no creceran. Sin embargo cuando se remueve la
vegetacion de alrededor se desarrollan rapidamente. No toleran el frio.

Los arboles pueden tolerar lapsos breves de inundacién, pero no se desarrolla en
suelos compactados o propensos a inundaciones. Puede crecer en subsuelos
anaerdbicos pero en esas condiciones no sobrevive por mucho tiempo (Vazquez
Yanez et al., 1999, Pennington y Sarukhan, 2005, Elevitch y Francis, 2006). Los
arboles son moderadamente resistentes a vientos huracanados que puede hacerle
perder hojas y ramas pero sobreviven. Aquellos arboles que han sido plantados por
estacas son menos resistentes a los huracanes que los que provienen de semillas
(Vazquez Yanez et al.,, 1999, Pennington y Sarukhéan, 2005, Elevitch y Francis,
2006).

G. sepium, originaria de América, es una buena fijadora de nitrégeno y tiene
buena regeneracion después de incendios, los que aparentemente favorecen su
establecimiento. Aquellas que han sido introducidas a otros paises requieren de

inoculacion con Rhizobium.

1.7. Anatomia de la madera.

De la subfamilia Papilionoideae han estudiado aproximadamente 25 especies en
México. Haciendo una exploracion general de la anatomia de las especies
reportadas para esta subfamilia, se observa que su madera presenta en general,
albura y duramen bien diferenciados, con porosidad difusa. Los vasos se encuentran
arreglados en varias categorias: solitarios a radiales; tangenciales, agrupados y
diagonales (Figura 1). El tamafo de los vasos varia dependiendo del tipo de
vegetacion del que procedan, pero en general de acuerdo con los datos extraidos de

la literatura, se clasifican en moderadamente pequefios, medianos y algunos muy
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grandes como es el caso de Emvirhina (Barajas y Leon, 1989). La longitud de los

vasos va de muy cortos a moderadamente cortos.

Carlquist (1977) estudio el impacto del diametro, la longitud y la morfologia de los
elementos de vaso y su relacién con algunos factores ecoldgicos, principalmente la
precipitacion media anual en diferentes comunidades vegetales. Este autor propuso
los indices de vulnerabilidad (1. V.) y de mesormorfia (M) para construir un marco de
referencia sobre la resistencia del xilema a la cavitacion en especies que crecen en
distintos habitats. El I.V. es el nUmero que resulta de la razén entre el didmetro de
vaso y el niumero de poros presentes en un milimetro cuadrado. Asimismo el
producto del indice de vulnerabilidad y la longitud de los vasos es el valor hidrico
mesomorfico (M) de respuesta del xilema. De acuerdo con los valores que tomaban
el I.V. y M, Carlquist propuso categorias de seguridad hidraulica, es decir, xilemas
seguros (resistentes) o vulnerables a la cavitacién. Desde esta perspectiva, Carlquist
sostuvo que las especies cuyos xilemas presentaran valores de I. V. por arriba de 1
eran vulnerables o poco resistentes a la cavitacion, la que ocurriria si habia
condiciones que generaran eventual estrés hidrico y cuando los valores eran
menores a 1, el xilema estaba bajo condiciones de estrés hidrico, es decir, el xilema
seria resistente a la cavitaciéon. Cuando el valor de M fuera mayor a 200 el xilema se
consideraria mesoéfito y menor a ca. 75, xerofito. Aunque ambos indices resultan del
analisis anatomico y no fisiolégico, lo relevante de esta propuesta es que estos
indices pueden ayudar a interpretar las dimensiones de las respuestas del xilema
con relacién a la accesibilidad del agua en el suelo. Por ejemplo el xilema de G.
seprum Se consideraria como mesofito pues de acuerdo con lo que encontraron
Rebollar y Quintanar (1998), en individuos de esta especie procedentes de Quintana
Roo, tuvieron un I.V. de 46, esto es, es un xilema de pocos vasos*mm™ (4*mm) con
un didmetro tangencial mediano (130 [75-232] um). En contraste el xilema de esta
misma especie procedente de una selva seca de Oaxaca revela un 1.V. de 12 (datos
inéditos, Tabla 4), esto es, un mayor nimero por poros*mm™ (11*mm?)y diametros
de vaso de 90 um en promedio, lo que es consistente con lo propuesto

anteriormente por Carlquist.
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En la Figura 2 se representan los valores de I. V. calculados de los datos de la
literatura citada en esta seccion, para especies de las tres subfamilias estudiadas en
México. En dicha figura se observa, usando este criterio, que las tres subfamilias
tienen valores por arriba de 1, observandose que la subfamilia Papilionoideae es la
que presentan los valores de I.V. mas altos, lo que sugiere los xilemas menos

resistente a la cavitacion con respecto a las otras dos sufamilias.

Con respecto al parénquima axial, la subfamilia muestra una gran diversidad: en
bandas confluentes, aliforme, aliforme confluente, difuso marginal y vasicéntrico.

Los radios son en general homogéneos y la mayoria pueden tener de 2 a 4
series, son extremadamente finos a moderadamente finos, extremadamente bajos y
algunos casos bajos y en general numerosos, pueden presentar estratificacion.

La mayoria de las fibras son libriformes y se reporta presencia de fibrotraqueidas
(Cardenas 1971; Barajas et al. 1979; Barajas 1980; De la Paz Pérez-Olvera et al.
1980; De la Paz Pérez-Olvera y Corral 1980; Corral 1985; Rebollar et al. 1987,
Barajas y Leon 1989; Lépez y Ortega 1989; Chehaibar y Grether 1990; Ortega et al.
1991; Santiago y Ortega 1992; De la Paz Pérez-Olvera 1993; Rebollar et al. 1996-
1997; Rebollar y Quintanar 1998 y Razo, 2003).

De acuerdo con lo anterior G. sepium presenta las caracteristicas generales de
esta subfamilia.

Por otro lado Quintanar et al. (1997) describieron que la albura de G. seprum
presenta tilides de paredes muy delgadas, generalmente haciendo series
longitudinales de una a dos series. Hacia la zona de transicion, la pared secundaria
se engruesa y se observan depdsitos de gomas o cristales. Los vasos de la albura
no reciente del tronco principal estan tapados por estas estructuras y el duramen
esta sellado con tilides esclerosadas, las que pueden ser de tres tipos: a) presentan
capas de paredes formando laminas que ocluyen las cavidades de éstas, b)
presentan este tipo de paredes pero la cavidad esta tapada por gomas y c) el mismo
tipo de paredes pero en las cavidades hay cristales. El duramen es profundamente

oscuro, casi negro y presenta gomas en las cavidades de todos los tipos celulares.
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Figura 1. Comparacion de los arreglos de los vasos en las tres subfamilias. 1. Mimosoideae, 2.
Papilionoideae, 3. Caesalpinoideae (Datos obtenidos de la literatura citada en la seccién 1.7).
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Figura 2. indices de vulnerabilidad de Carlquist en las especies de las tres subfamilias
(Datos inéditos calculados de la literatura citada en la seccioén 1.7).
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1.8. Usos

Gilircidia sepium ha sido una especie muy usada para lefia, posteria y artesania
y del duramen se obtiene un colorante de color rojizo. Se le ha designado como una
especie multipropésito por su empleo en agrocultivos, por ejemplo como tutor en el
cultivo de vainilla, como arbol de sombra para el cacao, en barbechos, callejones,
cortinas rompevientos, pero sobre todo como cercas y postes vivos por la facilidad
con que se regenera a partir de estacas. Se ha usado para durmientes de ferrocarril
pues es altamente durable, resistente a termitas y a hongos (Quintanar et al., 1997,
Vazquez Yanez et al., 1999).

En medicina las hojas y la corteza se usan como antihistaminico, antipirético,
diurético, en el trabajo de parto; las hojas se usan para tratar la sarna. También son
excelente como forraje para ganado (puercos, chivos, vacas y burros) ya que tiene
altos rendimientos de biomasa, aunque se ha visto que éstas pueden ser téxicas o
con caracteristicas alelopéticas (Elevitch y Francis, 2006). En algunos paises se
prepara una pasta de hojas y corteza para usarla como raticida 0 insecticida, y la
raiz se usa como insecticida contra los gorgojos del frijol. Es nectarifera. Las flores
son comestibles para humanos, después de ser hervidas o fritas. Por estas razones
y otras mas se considera que es una especies potencialmente restauradora y
reforestadora de ambientes perturbados (Vazquez Yanez et al. 1999, Elevitch y
Francis, 2006). Es una buena fijadora de nitrégeno y tiene buena regeneracion
después de incendios, los que aparentemente favorecen su establecimiento.

Recientemente se ha propuesto para sustituir especies comerciales duras que

estan escaseando en el mercado internacional (Oluwafemi y Adegbenga, 2007).
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2 ESTUDIOS SOBRE ALBURA Y DURAMEN

2.1. Conceptos sobre albura y duramen.

Un tallo joven de algunos meses de edad tiene células fisiol6gicamente activas.
Con el tiempo la parte central del tallo pierde actividad conductora y de
almacenamiento de metabolitos primarios, entonces se convierte en un “esqueleto”
que provee resistencia al arbol. Con la edad del arbol, dos regiones se van
distinguiendo: una mas clara localizada hacia la periferia, que depeniendo de la
especie y la altura del tronco varia en grosor, conocida como albura y una mas
oscura central, conocida como duramen. En los tallos ocurren cambios bioquimicos y
fisiologicos que estan asociados a los tipos celulares, su morfologia y abundancia.

La albura funciona como un gran érgano de almacenamiento de sustancias muy
importantes para el crecimiento de todo el arbol. El crecimiento de nuevos 6rganos
como son las hojas, implica que tanto proteinas como moléculas que son fuente de
carbono como lipidos y carbohidratos, sean empleadas lo mas rapido posible para
evitar ser transformadas a extractivos. Durante esta actividad metabolica se forman
radicales libres, muchos de los que son empleados en la sintesis de moléculas como
la lignina y extractivos como gomas, geles o resinas. La albura es poco resistente al
ataque de patdégenos pues tiene un bajo contenido de extractivos como taninos,
polifenoles, etc. (Roth, 1966; Panshin y De Zeeuw, 1980; Bamber y Fukazawa,
1985).

El duramen se localiza en la porcion central del tallo, generalmente es de color
mas oscuro que la albura. El contenido de humedad es menor al de la albura y
posee una gran cantidad de extractivos, aparentemente carece de actividad
metabdlica, contribuye al soporte mecanico del arbol y regula el tipo y cantidad de
extractivos que se van a sintetizar, lo que definird la durabilidad natural, la

resistencia y la rigidez al tallo (Rudman, 1966, Bamber y Fukazawa,1985).
2.2. Estudios histoquimicos de albura y duramen.

La mayoria de los estudios de albura a duramen se han enfocado al estudio de

los cambios bioquimicos que experimentan los azlcares, lipidos, proteinas y
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extractivos en ambas regiones debido a su posible aplicacion en la agricultura y la
ganaderia. El parénquima axial y radial constituye el tipo celular de almacenamiento
por excelencia; pueden almacenar sustancias organicas, como: carbohidratos no
estructurales (glucosa, sacarosa, fructosa y almidon), lipidos y proteinas, y
sustancias inorganicas como sales minerales e iones. Se ha observado que estas
células pueden permanecer vivas por varios afios hasta que la albura se transforma
en duramen (Label et al. 2000). Estas células estan involucradas en las rutas de
traslocacion y distribucion simplastica y/o apoplastica de los productos de la
fotosintesis (Sauter y Kloth, 1986; Hansen y Beck, 1990) y también se especializan
en la eliminacion de sustancias que no intervienen en los procesos metabolicos de
las plantas, pero que participan en la defensa, la respiracién y en los mecanismos de
cierre de estomas (Fahn, 1990). El transporte apoplastico permite que materiales de
reserva como el almidon, los lipidos y las proteinas que se encuentran en la albura,
sean transportados a través de las células del parénquima radial hacia el duramen
(Salisbury y Ross 1999; van Bel y Ehlers, 2000). El movimiento de estos materiales
de reserva estéa relacionado con la demanda del crecimiento de hojas, tallos y raices
(Hansen y Beck,1994).

Los factores asociados a la cantidad de albura que puede producir un arbol
pueden ser entre algunos: la disponibilidad de agua en el subsuelo, el contenido de
humedad del xilema, la masa foliar, la variacion climatica, el tratamiento silvicola, la
edad, la pendiente y el tipo de suelo; de la tasa de crecimiento (diametro) (Craib,
1923; Kort, 1993; Hazenberg & Yang, 1991; Wilkes, 1991; Wilkins, 1991; Yang et al.
1994).

En la albura ocurren fenomenos de almacenamiento de materiales de reserva
controlados por diversos factores como el fotoperiodo, los niveles de compuestos
nitrogenados, el numero de anillos, la estacionalidad y la temperatura. Sobre este
tema resalta los estudios sobre azlcares y proteinas (Fischer y Holl 1991, 1992;
Sauter y van Cleve 1990, 1992; Harms y Sauter 1992, Kang y Titus 1980a, 1980b;
Canut et al. 1985; Wu y Hao 1991; Hao y Wu 1993, Sauter y van Cleve 1994).

Las proteinas estan asociadas al crecimiento de organos, como fuente de

Nitrégeno para construir por ejemplo: sistema de endomembranas, o citoequeleto,
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entre otros y su uso y almacenamiento depende de muchos factores, principalmente
la estacionalidad. Al respecto destacan multiples trabajos que se han realizado para
comprender el papel del almacenamiento, degradacion y re-uso de estas moléculas
en la albura y su destino en el duramen (Greenwood, 1986; Salisbury y Ross, 1999;
Van Bel y Ehlers, 2000; Wetzel et al. 1989; Harris y Chrispeels, 1975; Canut et al.
1985; Kang y Titus, 1980a, 1980b, 1980c; Viestra, 1993; Cleve van y Apel, 1993;
Sauter y Wellenkamp, 1988; Sauter et al. 1988; Sauter y van Cleve,1989; Cleve van
y Apel, 1993; Langheinrich y Tischner, 1991; Sauter, 2000 y Ziegler, 1968).

Con respecto a azucares como sacarosa, almidon y carbohidratos estructurales,
se considera que son los mas importantes pues se usan para sintetizar moléculas
asociadas al metabolismo de lipidos, flavonoides y estilbenos que favorecen la
transformacion de albura a duramen (Wardrop y Cronshaw, 1962; Nair y Shah, 1983;
Nair et al., 1983; Higuchi, 1997; Magel et al. 1991, 1994). Tambien se ha asociado la
abundancia de estos compuestos para explicar la relaciébn volumétrica que existe
entre la albura y el duramen, asi como con la relacion entre la senescencia y la
formacion de extractivos en el duramen (Jermyn e Isherwood, 1956; Siegel y Siegel,
1957; Goodman y Siegel, 1959; Thornber y Northcote, 1961a, 1961b; Kumar y
Singh, 1976; Bauch 1980; Panshin y De Zeeuw 1980; Datta y Kumar 1987,
Saranpad y Holl, 1989; Fischer y Holl 1991, 1992; Sauter y van Cleve, 1994; Hillinger
et al. 1996a, 1996b; Fukuda 1996, 1997; Pennell y Lamb 1997; Quintanar et al.,
1997; Label et al.,, 2000; Magel et al. 1994, 2000; Schultz y Nicholas, 2000;
Piispanen y Saranpaéa, 2001).

En cuanto a los lipidos, se han realizado estudios sobre las rutas metabdlicas
para definir qué enzimas son las resposables de la degradacion y conversion hacia
metabolitos secundarios que tienen un papel preponderante como sustancias
antimicrobianas (Baqui et al., 1979; Saranpaa y Nyberg, 1987a, 1987b; Saranpaa y
Pisspanen, 1994; Hillinger et al., 1996a, 1996b; Higuchi, 1997).

2.3. Presencia de tilides en albura y duramen.

Las plantas con crecimiento en grosor son sistemas que han desarrollado

estrategias de proteccion contra el deterioro producido por factores fisicos y
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bioldgicos externos como insectos, mamiferos usadores de corteza, fuego o el dafio
mecanico producido por el hombre, entre otros, y por tanto el inminente ataque de
microorganismos. Cualquier tipo de agente deteriorante debe combatirse de manera
fisica o quimica para aislar al sistema y que no logre abatirlo.

Durante afios se ha manejado la idea de que las plantas compartimentan el dafo,
para aislar y evitar que las regiones dafadas se usen como probables entradas de
patégenos a su interior. Asi mismo, estos mecanismos se han asociado a la forma
de crecimiento del sistema conductor, esto es, floema-xilema secundarios y los de
proteccion (peridermis) que pueden aislar a los patdégenos. Aunque este orden
compartimentante de defensa se ha cuestionado recientemente (Sun et al., 2008),
es claro que existen mecanismos bioguimicos y anatémicos para sellar las regiones
en peligro (Sun et al.,, 2007). En los vasos conductores del xilema secundario de
especies que habitan diferentes climas, puede ocurrir el bloqueo de sus cavidades
con aire, entonces en ese espacio interior pueden desarrollarse estructuras
conocidas como tilides 6 bien llenarse de gomas o geles, como recientemente se les
ha llamado.

Las tilides son intrusiones de las paredes de parénquima axial o radial hacia el
interior de un vaso adyacente. Estas estructuras comienzan a desarrollarse cuando
la membrana de una célula de parénquima se hincha y atraviesa la punteadura de
un vaso. Esta membrana va creciendo hacia el interior del vaso hasta formar una
estructura cilindrica u oval que llega a obstruir completamente el vaso. La
membrana pronto forma pared celular primaria y en algunos casos secundaria.
Puede ocurrir que los nudcleos de las células de parénquima migren hacia la tilide lo
que permite la formacidon de mas células en el interior del vaso y asegurar un
bloqueo mas eficiente. Las tilides entonces son estructuras que al bloguear los
conductos por los que circulaba el agua, impiden la diseminacion de

microorganismos patégenos.

De acuerdo con Kollman y Cété (1968), las tilides son comunes en el duramen de
muchas angiospermas o0 en los vasos de madera temprana y tardia de aquellas
plantas que crecen en zonas templadas como es el caso del género Quercus. En

general se acepta que la formacion de estas estructuras en plantas con crecimiento
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secundario esta relacionado con la transformacion de albura a duramen, regién en la
gue los vasos ya no son conductores (Koran y Cété, 1965, Carlquist, 2001).

Las tilides fueron descubiertas y descritas por primera vez por la baronesa
vienesa, Hermine Reichenbach, a la que hace referencia Zimmermann (1979). Ella
estudio el xilema secundario de un nuamero importante de especies de clima
templado, en donde descubre la formacion de estas estructuras hacia el interior de
los vasos. Observa que el desarrollo de tilides comienza en octubre y termina en
diciembre, esto es, cuando los vasos han dejado de conducir y ha terminado la
época de lluvia. Asi mismo sefiala que no hay duda que es el parénquima axial y
radial el responsable de su desarrollo. También describe que las tilides almacenan
granos de almidén y su cantidad es similar a la del parénquima adyacente. Las
tilides se desarrollan a partir del parénquima cuya pared es muy delgada y muy poco
lignificada. Observa que cuando las tilides ya no pueden expandirse mas, sus
paredes se comienzan engrosar. También observa que estas estructuras se
desarrollan en vasos donde no aparecen engrosamientos anulares o helicoidales.
Los descubrimientos de Hermine Reichenbach han tenido una influencia muy

importante sobre este topico por muchos afnos.

2.4. Desarrollo de tilides en respuesta a dafios bidlogicos 0 mecanicos.

La albura y el duramen presentan mecanismos de defensa asociados a la
transformaciéon de metabolitos primarios a secundarios (producciéon de gomas o
geles -extractivos-), engrosamiento de paredes celulares, y formacion de tilides.
Desde 1984 Shigo et al. (1984) propusieron un modelo conocido como CODIT
(Compartmentalization of decay in trees), que usaron para explicar los mecanismos
de defensa contra patégenos. Este modelo contemplaba la existencia de barreras
fisicas y biolégicas de defensa relacionadas con la disposicion radial, tangencial y
axial de los tejidos secundaios y aspectos bioquimicos de la sintesis de resinas,
gomas Yy latex que debian entrar en accion al existir un dafio, fuese del origen que
fuese (externo= biologico o fisico). Este modelo consideraba que las fibras
funcionaban como barreras verticales debido al engrosamiento de sus paredes

longitudinales hacia el duramen, y por otro lado una mayor actividad del cambium
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vascular para garantizar la produccion de células de parénquima con contenidos de
polifenoles que sellaran las areas afectadas después del dafio, evitando el
movimiento transversal y longitudinal de patégenos. Asimismo los vasos ocluidos por
tilides, gomas o resinas también funcionaban como se ha descrito.

Este modelo fue usado para explicar la rapida compartimentacion en especies de
interés comercial como Ulmus pumila (Duchense 1988). Se observd que los vasos
del xilema secundario en esta especie desarrollaban tilides, geles y gomas
asegurando que con esto se evitaria la enfermedad denomidada DED, causada por
el hongo Ophiostoma ulmi, que provoca enanismo, debilitamiento y caida de las
hoja. Sin embargo, en presencia de una cepa de O. u/mi muy agresiva, la formacion
de tilides no se logré correlacionar con la resistencia a la DED, lo que sugeria que
las tilides se forman s6lo como un mecanismo menor de la resistencia a la DED.

Esta situacion llevo a estudiar la composicién de la pared celular de las tilides
que se formaban durante la enfermedad DED en Ulmus americana (Duchense 1988).
Este autor observd que la pared primaria de estas estructuras presentd contenidos
de celulosa y una pequefia cantidad de pectinas, lo que sugeria una buena
flexibilidad de esta pared para facilitar la expansion de las tilides. Este autor
describié el mecanismo previo a la formacion de tilides y gomas como sigue: primero
se secreta una capa de pectinas que protegera a la nueva tilide; enseguida las
microfibrillas de la pared primaria se expanden hacia la cavidad del elemento de
vaso. La capa de pectinas se orilllan hacia zonas en las que no puede acomodarse
completamente la pared primaria de las tilides, tales como: cAmaras de punteaduras
areoladas o semi-areoladas o en espacios vacios dejados entre las paredes de los
vasos Y las tilides, las vecindades de los bordes de las placas de perforacion y las
areas de los vasos donde los angulos curveados de las paredes secundarias son
muy agudos. En lugares donde las paredes primarias de las tilides tienen contacto
muy cercano con las paredes de los vasos del xilema, la capa de pectina es muy
delgada y dificilmente visible. Las pectinas promueven la cohesién de las paredes de
las tilides a otras estructuras, por lo que los vasos quedan completamente
bloqueados. Por ultimo, después de la maduracion de las tilides, aumenta la

esterificacion de la pared primaria, o que puede involucrar mayor resistencia al

30



ataque de las pectinasas fungicas producidas por O. u/mi. Al final ocurre la
deposicion de suberina y compuestos fendlicos en la pared secundaria, logrando
aislar a los vasos. Recientemente Sun et al. (2008) sugieren que este modelo
compartimentante es cuestionable, sin embargo ellos sefialan que los geles de
composicién péctica aparecen en momentos previos a la formacion de las tilides en
Vits vinifera, aunque aseguran que estos geles tienen una funcion de recarga de
agua de los vasos embolizados. Aunque esta posicion es una sugerencia, la
compartimentacion es una respuesta a la consecuente infeccion por patégenos
(Clérivet, et al. 2000).

Bell, en Bamber y Fukazawa (1985), sefialé que las tilides impiden la dispersion
de conidios (de hongos), y estimulan la acumulacién de fitoalexinas y extractivos
(taninos) que de otra manera pueden diluirse por el torrente de transpiracion,
sugiriendo que su formacion responde a dafios mecanicos e infecciones.

Weiner y Liese (1995) estudiaron la respuesta al dafio mecanico de la palma
Roystonea regia pues su tallo se mancha en la época de la cosecha. A los tallos se le
hicieron heridas desde la base hasta los 9 m de altura y observaron la aparicion de
sustancias fendlicas, mucilaginosas y tilides. En la base se acumularon muchas
sustancias mucilaginosas, pocas tilides y pocos compuestos fendlicos; hacia la parte
superior hubo mayor cantidad de compuestos fendlicos vy tilides. De acuerdo con los
autores estas respuestas son similares a las dicotiledéneas de crecimiento
secundario cuando sufren heridas; las tilides se desarrollaron en los vasos de
metaxilema y traqueidas de protoxilema con acumulacion de compuestos fendlicos y

mucilagos.

Babos (1993), estudio la relaci