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Resumen:

Antecedentes y Objetivos: Ceiba aesculifolia y C. pentandra (Malvaceae) son dos de las cuatro especies de Ceiba presentes en México. Se conocen
como “pochotes”; sus cortezas tienen usos ornamentales y medicinales. Con la finalidad de encontrar atributos distintivos entre estas dos especies
de amplia distribucién en el pais, se realizé un estudio comparativo de la estructura anatémica de la corteza a lo largo de sus ejes y su relacion con
posibles adaptaciones ecoldgicas.

Métodos: Se recolectaron muestras desde las ramas nuevas hasta el tronco principal de cuatro individuos en un bosque tropical caducifolio de los
estados de México y Puebla. Se realizaron cortes histoldgicos de la corteza con un microtomo de deslizamiento; las secciones se tifieron con safrani-
na-verde rapido y se montaron en resina sintética.

Resultados clave: La corteza es ligeramente fisurada a fisurada en tallos maduros, de color gris plomizo en C. aesculifolia y verde en C. pentandra; con
aguijones. La peridermis se origina de un estrato subepidérmico en los dpices de las ramas; conforme los ejes aumentan en diametro, los radios se
dilatan fuertemente (forma de embudo) y las fibras del floema se organizan en estratos, caracteristicas compartidas con otras Bombacoideae (Mal-
vaceae). Ceiba pentandra mantiene parches de peridermis que se alternan con epidermis, aguijones no estratificados y drusas escasas (<20/mm?),
mientras que en C. aesculifolia hay ritidoma, aguijones estratificados y drusas abundantes (50-60/mm?).

Conclusiones: Detalles de los cambios estructurales a lo largo del eje, ademas de las diferencias encontradas entre ambas especies, se reportan por
primera vez para Ceiba. La rapida diferenciacion de la peridermis en las ceibas estudiadas se interpreta como una adaptacion para proteccion de la
luz solar y la desecacidn; aspecto que ha sido observado en otras especies que crecen en ambientes estacionales.

Palabras clave: bosque tropical caducifolio, cortex, ontogenia, peridermis, pochote.

Abstract:

Background and Aims: Ceiba aesculifolia and C. pentandra (Malvaceae) are two of the four Ceiba species growing in Mexico. They are recognized as
“pochotes” and have ornamental and medicinal use of their bark. In order to find distinctive attributes between these species of wide distribution
in the country, a comparative study of the anatomical structure of the bark along its axes and the relationship with possible ecological adaptations
were carried out.

Methods: Samples from the new branches to the main trunk of four individuals were collected from the deciduous tropical forest of the State of Mex-
ico and Puebla. Histological sections of the bark were cut with sliding microtome; the sections were stained with safranine-fast green and mounted
in synthetic resin.

Key results: The bark is slightly fissured to fissured on mature stems, leaden-gray color in C. aesculifolia and green in C. pentandra; with prickles. The
peridermis originates from a subepidermal layer at the branch tips; as the axes increase in diameter, the rays strongly dilate (wedge-shaped) and the
phloem fibers are organized in strata, characteristics shared with other Bombacoideae (Malvaceae). Ceiba pentandra maintains patches of peridermis
that alternate with epidermis, unstratified prickles and few druses (<20/mm?), while in C. aesculifolia there is a rhytidome, stratified prickles, and
abundant druses (50-60/mm?).

Conclusions: Details of structural changes along the axis, in addition to the differences found between both species are reported for the first time for
Ceiba. The rapid differentiation of the peridermis in the ceibas studied is interpreted as an adaptation to protect against sunlight and desiccation; an
aspect that has been observed in other species growing in seasonal environments.

Key words: cortex, deciduous tropical forest, ontogeny, peridermis, pochote.
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Introduccion

La corteza es la capa mads externa de los tallos en especies
lefiosas; comprende, en su acepcion mas estricta, todos
aquellos tejidos que se encuentran por fuera del cambium
vascular (Angyalossy et al., 2016). Consiste en un conjunto
de tejidos cuya intrincada organizacién las hace dificiles de
interpretar (Trockenbrodt, 1991); sin embargo, el estudio
de su anatomia ha aportado informacién relevante en di-
versos campos relacionados con la sistematica y la ecologia
(Metcalfe, 1979; Angyalossy et al., 2016).

Desde principios del siglo XX, en ecosistemas fores-
tales intertropicales, se han usado las caracteristicas mor-
foldgicas de las cortezas para la determinacién de especies
(Jiménez-Saa, 1967; Roth y Cova, 1969) y dicha practica ha
continuado (den Outer, 1972; Ghouse et al., 1979; Rollet,
1980, 1982; Roth, 1981; Igbal y Ghouse, 1982; Yunus et
al., 1990; Roth y Giménez, 1997; Hawthorne, 2006; Pérez-
Jiménez y Barajas-Morales, 2011; Biswas et al.,, 2016).
Aunque los caracteres anatédmicos de la corteza también
pueden aportar datos significativos para el reconocimiento
de especies, estudios en este campo son escasos y los de
desarrollo aun mas (Trockenbrodt, 1991; Angyalossy et al.,
2016), por lo que aun quedan grandes lagunas en el cono-
cimiento de sus diferencias estructurales y ontogenéticas
(Hamann et al., 2011).

De los trabajos destacados en la estructura anaté-
mica de cortezas en arboles tropicales, se encuentra el de
Roth (1981), quien da a conocer mds de 50 familias dife-
rentes, con aproximadamente 260 especies que crecen en
Venezuela. En esa obra, de Malvaceae (=Bombacaceae) se
describe a Ceiba pentandra (L.) Gaertn. entre otras conge-
néricas. Para México, Mufioz-Céazares et al. (2018) compa-
raron anatémicamente la corteza del tallo principal de dos
especies de Ceiba Mill. Estudios particulares sobre el de-
sarrollo de cortezas son aun mads escasos. Orduio-Cruz y
Terrazas (1998) y Aguilar-Rodriguez et al. (2019) estudiaron
especies mexicanas de la familia Fabaceae de ambientes
xerdfitos, tratando de correlacionar posibles adaptaciones
estructurales de la corteza con el ambiente semiarido. En
ese contexto, pero en Malvaceae, se reconoce el trabajo
de Kotina et al. (2017), quienes describen la anatomia de
Adansonia digitata L.
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Ceiba (Malvaceae) es un género representado por 17 espe-
cies, con distribucién en América (Gibbs y Semir, 2003; Die-
go-Pérez y Gdmez-Campos, 2013); crece principalmente en
las zonas calido humedas y subhiumedas del Neotrépico. Se
diferencia de otros arboles caducifolios de la misma zona
ecoldgica por la presencia de elementos cénicos apicula-
dos en la corteza, a los que se les denomina indistintamen-
te espinas o aculeos (Carranza-Gonzalez y Blanco Garcia,
2000; Gibbs y Semir, 2003; Pagaza-Calderén y Fernandez-
Nava, 2004; Diego-Pérez y Gémez-Campos, 2013). En Mé-
xico se encuentran Ceiba acuminata (S. Watson) Rose, C.
aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., C. pentandra y C.
schottii Britten & Baker f. (Villasefior, 2016), de las cuales
C. aesculifolia y C. pentandra son de amplia distribucion,
formando parte de los bosques tropicales de México (Rze-
dowski, 1978). La corteza de ambas especies se emplea
ampliamente en la medicina herbolaria para tratar padeci-
mientos relacionados con los aparatos circulatorio, digesti-
voy renal, entre otros (Nicolson, 1979; Gibbs y Semir, 2003)
y por ello se llegan a comercializar indistintamente.

Diferenciar las cortezas de C. aesculifolia y C.
pentandra fue uno de los objetivos del estudio de Mufioz-
Cazares et al. (2018), quienes destacan sus propiedades
fitoquimicas. Sin embargo, como sucede con otros tejidos
del tallo, la variacidon axial es tal, que distinguir especies
a partir de muestras herbolarias llega a ser dificil. Debido
a que no se conoce la variacion de la corteza de Ceiba y
el conocimiento de la variabilidad a lo largo del eje es im-
portante si se utiliza con fines taxondmicos, el objetivo del
presente trabajo fue realizar un analisis comparativo de la
anatomia de la corteza de C. aesculifolia y C. pentandra a lo
largo del eje, con la finalidad de buscar caracteres consis-
tentes que ayuden a separar estas dos especies, asi como
algunas de sus posibles adaptaciones ecolégicas.

Materiales y Métodos

Las muestras para el estudio de C. aesculifoliay C. pentandra
se recolectaron en Tonatico, Estado de México y Xicotepec,
Puebla (Cuadro 1). Se seleccionaron dos ejemplares de cada
especie, sanos y sin dafio aparente en el tronco (Cuadro 2).
En el tronco principal, a 1.30 m del suelo, se llevé a cabo la
descripcidn superficial de las cortezas; con base en la termi-



Cuadro 1: Datos de colecta de Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. y C. pentandra (L.) Gaertn.

Especie Ejemplares de respaldo

Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f.

MEXICO. México, municipio Tonatico, Los Amates (San José de los Amates), 1552 m, 18°46'51"N,

99°40'20"0, bosque tropical caducifolio, 13.VI.2015, S. Aguilar 707 (1ZTA).

MEXICO. México, municipio Tonatico, Los Amates (San José de los Amates), 1554 m, 18°46'50"N,
99°40'53"0, bosque tropical caducifolio, 13.VI.2015, S. Aguilar 708 (1ZTA).

Ceiba pentandra (L.) Gaertn.

MEXICO. Puebla, municipio Xicotepec, Puente el Higliero, rio La Ceiba, comunidad Villa Avila

Camacho (“La Ceiba”), 309 m, 20°19'35"N, 97°52'34"0, bosque tropical subcaducifolio.
24.X.2014. S. Aguilar 643 (IZTA).

MEXICO. Puebla, municipio Xicotepec Puente el Higliero, rio La Ceiba, comunidad Villa Avila
Camacho (“La Ceiba”), 312 m, 20°19'35"N, 97°52'34"0, bosque tropical subcaducifolio.
24.X.2014. S. Aguilar 644 (IZTA).

Cuadro 2: Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. y C. pentandra (L.) Gaertn.: altura, didmetro y espesor de la corteza.

Especie Individuo (No. Col.)  Altura del individuo Diametro (cm) Espesor de la corteza
(m) (cm)
Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. 1(707) 15 92 2.5
2(708) 9 0.32
Ceiba pentandra (L.) Gaertn. 1(643) 4 15 1.1
2(644) 10 80 1.8

nologia de Pérez-Jiménez y Barajas-Morales (2011). Para el
estudio anatémico se obtuvieron las cortezas de ramas de
distintos didmetros en sentido basipétalo, de acuerdo con
Ordufio-Cruz y Terrazas (1998).

Todas las muestras se colocaron por separado en
bolsas de plastico, acompafiadas con su respectiva etiqueta
de identificacidn; se fijaron en FAA (etanol 96% 50 ml, aci-
do acético glacial 5 ml, formaldehido 37-40% 10 ml y agua
destilada 35 ml), durante dos semanas. Posteriormente, las
muestras se almacenaron en glicerina:alcohol:agua (1:2:3),
para ablandarlas por un periodo de 30 dias, antes de su
procesamiento histolégico. Se hicieron cortes transversa-
les, radiales y tangenciales seriados de madera a corteza,
de 20 a 35 um de grosor con un micrétomo de deslizamien-
to (marca Leica SM2010 R, Nussloch, Alemania). Algunos
cortes de diferentes planos se aclararon con hipoclorito de
sodio (Aguilar-Rodriguez, 1998). En todos los casos las sec-
ciones se tifileron con safranina-verde rapido y se montaron
en resina sintética (Johansen, 1940). Las mediciones e ima-
genes, por didmetro de ramas desde el dpice hasta la base
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del tallo, se obtuvieron empleando el analizador Nikon NIS-
Elements BR software para Windows, version 3.2. (Nikon
Corporation, 1991-2006), adaptado a un microscopio 6pti-
co (Nikon Eclipse E200, Tokio, Japdn). Las descripciones se
hicieron con base en la terminologia de Angyalossy et al.
(2016). El material herborizado se encuentra depositado en
el herbario IZTA (acrénimo de acuerdo con Thiers, 2018).

Resultados

Morfologia externa de la corteza del tallo
principal
Ceiba aesculifolia tiene una corteza ornamentada con agui-
jones apiculados, robustos, cénicos y de textura rugosa
(Fig. 1A). Su color es gris plomizo, homogéneo, con grandes
bandas verticales amplias y de color amarillento; es extre-
madamente gruesa (Cuadro 2) con hasta 25 mm de ancho
en corte transversal. En los troncos viejos los aguijones se
pueden fusionar formando pliegues o costillas evidentes.
En C. pentandra, la corteza es ornamentada, con
aguijones conicos —de dpice acuminado que pueden llegar
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Figura 1: Morfologia de la corteza de Ceiba Mill. en individuos de 280 cm diametro. A. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., aguijones de
textura rugosa (fechas=ritidoma); B. Ceiba pentandra (L.) Gaertn., aguijones de textura lisa (flechas=peridermis).

a doblarse ligeramente— y textura lisa. Su color es verdoso,
con bandas verticales cortas —a veces no bien definidas y
parecidas a pequefias grietas o cicatrices—, de color ama-
rillo pajoso (Fig. 1B); es gruesa, con hasta 18 mm de ancho
en corte transversal.

Anatomia del desarrollo

Ramas de 5 mm de diametro

En vista transversal, la cuticula es delgada y la epidermis
simple, con células de paredes delgadas, cuadrangulares y
en ocasiones rectangulares, en C. aesculifolia (Fig. 2A), pero
la pared periclinal externa en C. pentandra es ligeramente
elevada (Fig. 3B). En C. aesculifolia, subyacente a la epider-
mis, existe una hipodermis de un solo estrato, con algunas
células con contenidos obscuros y otras con drusas, por de-
bajo (en el cértex) se organiza la primera peridermis (Figs.
2A, C). En C. pentandra no se observa una hipodermis. En
el cortex de ambas especies se reconocen tres regiones en
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sentido centripeto (Figs. 2A, B, 3A). La primera region (PR)
se constituye de células de parénquima con cloroplastos,
algunas con taninos o drusas (C. aesculifolia); en la segun-
da region (SR) se observa colénquima con algunas células
ya lignificadas en C. aesculifolia (Figs. 2A, B); mientras que
en C. pentandra las células corresponden a colénquima an-
gular que contienen drusas escasas (Fig. 3B). En la tercera
region (TR) de ambas especies, se encuentran canales de
mucilago en una matriz de parénquima cuyas capas mas
internas presentan abundantes drusas (Figs. 2B, 3A); ade-
mas, hay taninos que ocluyen el lumen celular de las células
de parénquima. El cilindro vascular presenta cuatro haces
de tipo colateral; en C. aesculifolia son de forma ligeramen-
te eliptica, entre ellos las células se lignifican formando un
anillo continuo con el establecimiento de cambium vascu-
lar, y sobre el floema se observa un cilindro casi completo
de fibras periciclicas (Fig. 2B). En C. pentandra los haces
pueden tener forma eliptica a redondeada (Fig. 3C), cada
uno de ellos estd rodeado casi en su totalidad de un cas-
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Figura 2: Ramas de 5 mm de diametro de Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., CTR. A. epidermis simple y las tres zonas del cértex, células
de colénquima en la SR (corte aclarado); B. tres regiones del cértex (corte sin aclarar); C. detalle de hipodermis con células con contenidos o drusas.
Escala=25 um en Ay C; 100 um en B. CTR=corte transversal, c=canal, e=epidermis, fp=fibras periciclicas, h=hipodermis, m=médula, pe=peridermis,
PR=primera region, SR=segunda region, TR=tercera region, flechas=drusas.
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Figura 3: Ramas de 5 mm de didmetro de Ceiba pentandra (L.) Gaertn., CTR. A. cortex con tres regiones distinguibles; B. detalle de la epidermis simple
y primera regidon formada por células de parénquima y la segunda regién por colénquima, ambas con drusas; C. distribucién del tejido vascular.
Escala=250 um en A, C; 25 um en B. CTR=corte transversal, c=canal, cu=cuticula, e=epidermis, hv=haz vascular, m=médula, PR=primera region,

SR=segunda region, TR=tercera region, flechas=drusas.

quete de fibras periciclicas que se invaginan hacia la médu-
la (Figs. 3A, C). En el floema conductor (Figs. 4A, B), los ele-
mentos de tubo criboso y células acompafiantes, (ETcc) se
distribuyen en bandas radiales, son solitarios o en grupos
de 2-3, se aprecian algunas fibras en hileras tangenciales
y abundantes drusas en los radios en C. pentandra. En el
xilema los vasos se agrupan radialmente. La médula pre-
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senta células de parénquima con taninos y drusas, ademads
de canales de mucilago (Figs. 2B, 3C).

Ramas de 1 cm de diametro

Contintan distinguiéndose las tres regiones del cortex. En
C. aesculifolia se forma una peridermis que rodea comple-
tamente a la rama (Fig. 5A), la hipodermis ya no se aprecia.
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Figura 4: Floema conductor en ramas de 5 mm de diametro de Ceiba Mill., CTR. A. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., elementos del tubo
criboso y células acompafiantes y abundantes fibras; B. Ceiba pentandra (L.) Gaertn., elementos de tubos y células acompafiantes, fibras escasas y

radios con drusas. Escala=25 um en A, B. CTR=corte transversal, asteriscos (*)=elementos de tubo criboso, fi=fibras, r=radio.

En C. pentandra se distingue aun la epidermis con cuticula
(Fig. 5B), que se alterna con parches de peridermis alrede-
dor del eje (Figs. 5C, D). En el cértex (SR), C. pentandra pre-
senta una banda de esclerénquima que inicia su proceso de
lignificacion (Fig. 5C); mientras que en C. aesculifolia esta
banda de esclerénquima que se ha formado mas tempra-
namente, rodea algunos canales de mucilago. Se distin-
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gue el floema no conductor con mayor cantidad de fibras
arregladas en bandas tangenciales en ambas especies; en
C. aesculifolia existen células lignificadas en los extremos
laterales de los radios floematicos (Fig. 5A, asteriscos) y en
C. pentandra estos no se aprecian (Fig. 5C). En C. pentandra
los radios toman un curso ondulado y los ETcc comienzan a
obliterarse (Fig. 5A).
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Figura 5: Ramas de 1 cm de didmetro de Ceiba Mill., CTR. A. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., peridermis continua y células lignificadas en
radios del floema no conductor; B-D. Ceiba pentandra (L.) Gaertn. B. cuticula y epidermis; C. parche de peridermis; D. detalle peridermis. Escala=100
um en A; 25 um en B, D; 250 um en C. CTR=corte transversal, (*)=células lignificadas en radios, c=canal, flecha=cuticula, e=epidermis, pe=peridermis,

r=radio.

Ramas de 2-3 cm de diametro

Peridermis sin cambios. Contintan distinguiéndose las
tres regiones del cértex (Figs. 6A, B), pero a los 3 cm en
algunas zonas de C. pentandra el cértex ya no se aprecia
debido a la formacién de peridermis sucesivas; por ello
los radios dilatados llegan hasta la peridermis (Fig. 6C).
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En C. aesculifolia los radios se arreglan en forma de cu-
fias algo rectas (Fig. 6A); mientras que en C. pentandra,
estas tienen un curso ondulado (Fig. 6B). En algunos de
los radios dilatados se desarrollan grupos de esclereidas
(Fig. 6C); en contraste, en C. aesculifolia aun no se for-
man (Fig. 6A).
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Figura 6: Ramas de 2-3 cm de didmetro de Ceiba Mill., CTR. A. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., rama 2 cm de didmetro con peridermis;
B. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., rama 2 cm de didametro con epidermis; C. Ceiba pentandra (L.) Gaertn., rama 3 cm de didmetro con
abundante felema y radios dilatados. Escala=250 um en A-C. CTR=corte transversal, c=canal, ec=esclereidas, fc=floema conductor, pe=peridermis,

PR=primera region, r=radio, SR=segunda region, TR=tercera region.

Ramas (>3-<9 cm)

En C. aesculifolia no hay cambios en la peridermis ni en el
cortex, pero existe mayor desarrollo de esclerénquima, tan-
to en la periferia del floema (grupos de esclerénquima for-
man una banda casi continua) como en los radios dilatados
del floema no conductor.

En C. pentandra los radios dilatados llegan hasta la
peridermis en las zonas que pueden corresponder a las
grietas o cicatrices de color pajizo (que se forman externa-
mente en la corteza), pero en algunas zonas los radios se
alternan con areas de parénquima que parecen correspon-
der a la zona del cortex.
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Tronco (>9-15 cm de diametro)

A los 9 cm de didmetro, en C. aesculifolia la peridermis
rodea completamente al eje (Fig. 7A); subyacen restos de
la zona cortical, con pocos canales de mucilago o células
lignificadas. En el floema no conductor se observan 13-14
bandas tangenciales de fibras y los radios dilatados ya es-
tan lignificados a partir de la mitad de sus extremos distales
(Fig. 7A).

En C. pentandra (15 cm) se siguen observando zonas
donde no se desarrolla peridermis; en estos casos, la zona
por debajo de la epidermis mantiene las tres regiones del
cortex (Fig. 7B), con cloroplastos en la PR; no se reconocen
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Figura 7: Troncos de Ceiba Mill., CTR. A. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f., de 9-15 cm didmetro, ritidoma y radios con células lignificadas; B.
Ceiba pentandra (L.) Gaertn., de 9-15 cm didmetro, regiones del cértex en zonas donde se conserva la epidermis; C. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten
& Baker f., de >80 cm didametro, por debajo de los aguijones se conserva cortex y una pobre lignificacion de los radios; D. Ceiba pentandra (L.) Gaertn.,
de 80 cm diametro, lignificacion de cortex y floema no conductor; E. Ceiba pentandra (L.) Gaertn., de 80 cm didametro, detalle de peridermis interna
y restos del cértex externo exfoliado. Escala=250 um en A-D; 100 um en E. CTR=corte transversal, c=canal, co=cortex, ec=esclereidas, pe=peridermis,
PR=primera region, r=radio, ri=ritidoma, SR=segunda region, TR=tercera region.

canales por la dilatacién del parénquima. En el floema no
conductor se presentan 24-25 hileras de bandas tangencia-
les de fibras y los radios dilatados con escasos grupos de
esclereidas.

Tronco (280 cm de diametro)

En ambas especies hay zonas donde se observa la perider-
mis mas interna, delgada, formada por 3-7 estratos de fe-
lodermis y 10-15 estratos de felema; este presenta células
fuertemente comprimidas y las paredes engrosadas, sobre
todo en la periclinal externa. En C. pentandra, el felema de
algunas zonas de la peridermis mas interna esta mejor de-
sarrollado y se observa centrifugamente parte del cortex
que exfolia (Fig. 7E). En C. aesculifolia, el cortex se mantie-
ne alrededor del eje en aquellos sitios donde se encuentran
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los aguijones, con algunas de sus células lignificadas, abun-
dantes drusas (50-60/mm?) y cristales prismaticos (10-15/
mm?). En C. pentandra, el cortex también se puede conser-
var o no, dependiendo de la zona, tal como se ha descrito
para diametros menores; cuando este se mantiene por de-
bajo de la epidermis, todavia se observan células no ligni-
ficadas con cloroplastos. En contraste, en las regiones bajo
la peridermis la mayoria de las células se encuentran ligni-
ficadas (Fig. 7D), con taninos y pocas drusas (15-20/mm?).
Los canales de mucilago en el cortex de ambas especies no
se distinguen. El floema no conductor en C. aesculifolia tie-
ne los radios con un curso sinuoso y encuentran su limite
superior en la regién cortical, donde se aprecian varios gru-
pos de esclereidas, cristales prismaticos y drusas, asi como
taninos. En C. pentandra también abundan bandas tangen-



ciales de fibras; las mds externas colapsan por la dilatacidn
de los radios que también siguen un curso sinuoso y se pier-
den con la esclerificacion (Fig. 7C).

Origen y estructura del aguijéon
En ramas con 3 mm de didmetro de C. aesculifolia, se ob-
serva una pequefia protuberancia de células de origen cor-
tical subyacente a las células epidérmicas. Las células que
conforman esta protuberancia se dividen anticlinal y peri-
clinalmente (Figs. 8A, B), diferencidandose posteriormente
en el aguijén. Las células alineadas radialmente son de
pared delgada, rectangulares y —algunas de ellas— con-
tienen una sustancia no identificada de color pardo; las
mas internas corresponden al felégeno. En la SR del cortex
se distingue colénquima (Fig. 8B). En la TR los canales de
mucilago son abundantes (Figs. 8A, B); mientras que en las
zonas donde no se forman los aguijones, se organizan en
hilera.

En individuos de C. aesculifolia con didmetros de 80
cm se observa una clara estratificacion en los aguijones.
Hay estratos de células del felema con paredes delgadas no
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suberizadas y lumen radial reducido, que se alternan con
células de paredes suberizadas alargadas radialmente (Fig.
8C); los estratos mas externos se observan con contenidos
de color pardo. En contraste, en C. pentandra el aguijon
presenta un solo tipo celular. Unicamente hay estratos de
células suberificadas, alargadas radialmente y algunas con
contenidos obscuros (Fig. 8D).

Discusion

Los estudios anatémicos sobre desarrollo de cortezas son
escasos; la complejidad en su estudio deja ver la poca infor-
macion que se registra para México y otros paises. Debido
a ello, este tipo de trabajos se han aplicado en muy pocos
taxa (Ordufio-Cruz y Terrazas, 1998; Aguilar-Rodriguez et
al., 2019) y para Ceiba no se registran. En este estudio se
pudo demostrar que existen diferencias evidentes entre
especies cercanas como C. aesculifolia y C. pentandra; al-
gunas de las cuales se relacionan con la estructura de los
tejidos de proteccidn (epidermis/peridermis y aguijones) y
con la abundancia de cristales. Otras caracteristicas mues-

tran semejanzas propias de las Malvaceae.

Figura 8: Origen y estructura del aguijon en Ceiba Mill., CTR. A-C. Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. A. aguijon en formacion; B. detalle de
la diferenciacidn del felégeno, células de felema y la SR del cértex; C. aguijon estratificado (diametro >80 cm) con bandas tangenciales de células
no suberificadas (flechas); D. Ceiba pentandra (L.) Gaertn., aguijon homogéneo (diametro 80 cm). Escala=250 um en A, C, D; 25 um en B. CTR=corte
transversal, ag=aguijon, c=canal, fl=felégeno, r=radio, SR=segunda regién, TR=tercera region.
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Modificaciones en el desarrollo

Tejidos superficiales
En las ramas de 5 mm de didametro de ambas especies se
aprecia una epidermis simple. En C. aesculifolia se registra
también una hipodermis. Esta se ha reportado también en
tallos jovenes de otras Malvaceae como Chorisia Kunth y
Pseudobombax Dugand (Roth, 1981) y en algunas faba-
ceas y rubidceas como Hoffmannseggia microphylla Torr. (=
Caesalpinia virgata Fisher; Gibson, 1983) y Fadogia agrestis
Schweinf. ex Hiern (Raman et al., 2018), respectivamente.
La presencia de hipodermis es frecuente en linajes que se
desarrollan en climas subhimedos a semiaridos (Gibson,
1983). Su presencia estd relacionada con la disminucion
de la transpiracion (Roth y Delgado, 1968), asi como con
el almacenamiento de agua (Fahn y Cutler, 1992). La peri-
dermis se establece a partir de un estrato de felégeno por
debajo de la hipodermis en C. aesculifolia y por debajo de
la epidermis en C. pentandra. Este desarrollo subepidér-
mico de la peridermis es comun para otras especies (Roth,
1981); generalmente comienza a desarrollarse cerca del
apice de las ramas de plantas leflosas —tanto en gimnos-
permas como en angiospermas de climas estacionales—,
tal como se ha demostrado en Pinus spp., Pithecellobium
dulce (Roxb.) Benth., Vachellia farnesiana (L.) Wight &
Arn. (=Acacia cochliacantha Humb. & Bonpl. ex Willd.) y V.
farnesiana (L.) Wight & Arn. (=A. farnesiana (L.) Willd. (Lev-
Yaduny Liphschitz, 1989; Ordufio-Cruz y Terrazas, 1998). De
acuerdo con Ordufio-Cruz y Terrazas (1998), en plantas de
clima tropical subhimedo —donde la estacién himeda es
corta—, las ramas que se forman durante ese lapso deben
completar la suberificacion rapidamente; lo que permitiria
soportar altas temperaturas e intensidades luminosas en la
temporada seca. Asimismo, como una caracteristica xerofi-
tica en algunas Verbenaceae (Aloysia gratissima (Gillies &
Hook.) Tronc., Lippia turbinata Griseb. y L. integrifolia (Gri-
seb.) Hieron.) también se ha registrado un desarrollo tem-
prano de la peridermis en los tallos (Bonzani et al., 2003)
En el mismo tenor, Lev-Yadun y Liphschitz (1989) relacionan
la rdpida suberificacidon en la época invernal de las ramas
de Pinus, con la proteccién a la congelacién y falta de agua.
Una vez que se ha formado la primera peridermis
en las especies estudiadas, los siguientes estratos se ori-
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ginan sucesivamente en capas mas profundas por debajo
de la primera. Sin embargo, en C. pentandra la formacién
de peridermis no se lleva a cabo de manera homogénea
en el tallo, dado que se observan parches de peridermis y
epidermis alternados alrededor del eje (Fig. 5C). Este anillo
interrumpido de peridermis estd relacionado con la morfo-
logia de la corteza, donde las tonalidades verdosas corres-
ponden al tejido epidérmico y las bandas verticales cortas
de color pajizo son zonas de peridermis (Fig. 1B, flecha);
solo en algunas pequefias regiones hay ritidoma. En con-
traste, cuando surge la peridermis (desde el apice) en C.
aesculifolia, forma un anillo continuo y las bandas vertica-
les amplias de color amarillo que se observan en el tronco
corresponden a una acumulacién de peridermis sucesivas,
formando un ritidoma angosto (Figs. 1A, 8A).

Cortex

Desde la rama mas joven, el cértex se conforma por tres
regiones. De estas, la SR desarrolla células de colénquima
gue madurardn conforme el eje aumenta su diametro y
hasta formar una banda de esclerénquima, en donde fi-
nalmente se diferencian esclereidas. Esta caracteristica se
observa mas tempranamente en C. aesculifolia que en C.
pentandra. La banda de esclerénquima también se repor-
ta para la misma zona en el tronco de Adansonia digitata
(Malvaceae; Kotina et al., 2017), pero no se hace alusién a
ella en ejes mds jovenes de esta especie. En C. pentandra es
interesante observar que los cloroplastos se conservan tan-
to en ramas como en tallos maduros. Los cristales y cloro-
plastos posiblemente ayudan a transmitir la luz y translocar
fotonsintatos respectivamente (Gibson, 1983).

En la tercera regién (TR) se observan canales de mu-
cilago en ambas especies; su forma esta bien definida en
ramas jovenes, pero conforme el eje aumenta en grosor di-
chos canales se colapsan, hasta que son eliminados por la
formacion de peridermis sucesivas en los troncos de mayor
diametro. Judd y Manchester (1997) reconocen a los cana-
les y/o cavidades de mucilago en tejidos parenquimatosos,
como un caracter sinapomorfico que apoya la monofilia
de Malvales. Sin embargo, para Ceiba, Judd y Manchester
(1997) no registran dicho atributo; probablemente porque
los canales se pierden en la corteza de troncos con gran-
des didmetros, como se ha explicado anteriormente. Pra-



do y Demarco (2018) consideran que mas alla de su habito
de crecimiento, la capacidad de una planta para producir
sustancias secretoras esta relacionada con un rasgo filoge-
nético conservado, o a una innovacion evolutiva clave que
surgié en un grupo particular, influenciado directa o indi-
rectamente por el entorno en el que la planta vive.

Los canales/cavidades en las dos especies de Ceiba
se originan de manera esquizégena, dado que se distinguen
claramente células epiteliales que rodean a los canales; no
obstante, estas son mas evidentes en C. aesculifolia que en
C. pentandra, en la cual no siempre se distinguen. Sin em-
bargo, la forma en que se originan estos canales/cavidades
en Malvaceae al parecer no es un cardcter universal, ya que
Kotina et al. (2017) describen los canales de Adansonia di-
gitata como lisigenos. Una mayor exploracién de este as-
pecto podria ayudar en el futuro a esclarecer linajes en la
familia. Por otro lado, es probable que el mucilago que se
produce en dichos canales esté relacionado con el habitat
antes descrito, ya que debido a él se facilita el almacena-
miento de agua, reduccién de la transpiracién, proteccién
contra la radiacidn intensa por dispersién de luz o contra la
herbivoria (Gregory y Baas, 1989).

Con respecto a la presencia de canales de mucilago
desde las ramas mas jovenes en ambas especies de Ceiba,
parece estar relacionada con la proteccién para el desarro-
llo de las ramas desde sus primeros estadios; esto es, a par-
tir de los brotes. La presencia de poliaminas en el mucilago
de los canales en los estados tempranos de la morfogénesis
de los tallos, en especies de climas con invierno frio como
Tilia cordata Mill., puede estar relacionado con una tole-
rancia a la desecacion por congelacion (Appendino, 2010).

Caracteres que se comparten con la familia Mal-
vaceae

Las caracteristicas anatémicas del floema que comparten
las dos ceibas estudiadas con especies arbdreas tropica-
les de Bombacoideae (sensu APG IV, 2016), son los radios
en forma de embudo, grupos de esclereidas en radios y
bandas tangenciales de fibras (Roth, 1981). Ademas, es-
tas bandas tangenciales de fibras también se han descrito
para Malvaviscus arboreus Cav. (Ramirez-Ferreiro, 2015) y
Adansonia digitata (Kotina et al., 2017). Con base en los
tres caracteres mencionados, Roth (1981) define a las mal-
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vaceas como un grupo homogéneo. En diversos estudios
(Roth, 1981; Igbal y Ghouse, 1982; Malan y van Wyk, 1993;
Igbal, 1995), se explica que las nuevas fibras se originan a
partir de células de parénquima que se dividen y crecen
intrusivamente para contribuir al ensanchamiento de la
banda de esclerénquima; la variacion en el arreglo y la dis-
tribucién de las fibras en el floema secundario permiten
distinguir anatdémicamente a las especies. Conforme el eje
crece en diametro, los radios van tomando una forma de
embudo y estos se alternan con los que no se dilatan, ori-
ginando un patrén en zig-zag, tal como lo indican Metcalfe
y Chalk (1950) y Esau (1969) para C. pentandra. Los grupos
de esclereidas en los radios dilatados se encuentran pre-
sentes en ambas especies de Ceiba a partir de ramas con
ca. 2 cm de diametro. La presencia de contenidos como
cristales prismaticos, drusas, taninos y los grupos de es-
clereidas, también pueden considerarse compartidos con
otras especies de Malvaceae, como Adansonia digitata (Ko-
tina et al., 2017).

Aguijones

En la literatura, ha existido controversia sobre el término
correcto que deben tener las estructuras punzantes que or-
namentan la corteza de Ceiba (Carranza-Gonzalez y Blanco-
Garcia, 2000; Gibbs y Semir, 2003; Pagaza-Calderdén y Fer-
nandez-Nava, 2004) u otras Malvaceas como Bombax ceiba
L. (Schweingruber y Borner, 2018). De acuerdo con Angya-
lossy et al. (2016), el aguijon es un ornamento superficial,
endurecido, puntiagudo, sin tejido vascular, que se diferen-
cia de las espinas porque estas se encuentran lignificadas y
tienen tejido vascular; por tal motivo una espina no puede
separarse del érgano que las lleva sin desgarrar el tejido
subyacente. Con base en lo anterior, el término correcto
para nombrar estas proyecciones de la corteza en Ceiba es
aguijon o aculeo —como sindnimos—, y no espina, dado
que carecen de tejido vascular. Los resultados aqui obteni-
dos confirman que estos elementos cénicos se originan a
partir de un felégeno (Angyalossy et al., 2016).

Las caracteristicas anatdmicas de los aguijones
muestran una marcada diferencia entre C. aesculifolia y C.
pentandra. En la primera, el aguijon es estratificado, con
dos tipos celulares que se alternan en el felema; probable-
mente es un cardcter convergente, ya que también se han



registrado en tres géneros de la familia Rutaceae (Roth,
1981). En especies de Chorisia (Malvaceae) y Hura crepitans
L. (Euphorbiaceae) los aguijones son celularmente homo-
géneos, como en C. pentandra. Tanto las espinas como los
aguijones han funcionado como una defensa efectiva con-
tra los animales herbivoros que trepan hacia el follaje, las
flores o los frutos (Cooper y Ginnett, 1998).

Inclusiones minerales

Las drusas estan presentes en los apices de C. pentandray C.
aesculifolia. Sin embargo, existen diferencias en su nimero,
tanto a lo largo del eje de los individuos como entre las espe-
cies. Por ejemplo, estas inclusiones minerales son mas abun-
dantes en el dpice de C. pentandra que en C. aesculifolia;
pero en el tronco principal esta Ultima especie tiene mayor
numero de drusas (hasta 50-60/mm?) que C. pentandra (con
15-20 drusas/mm?). Mufioz-Cézares et al. (2018) registraron
resultados similares en la corteza de tallos maduros en am-
bas especies y también mencionan que en C. pentandra las
drusas son mas escasas que en C. aesculifolia.

Los cristales prismaticos en los troncos principales
también se presentan en menor nimero en C. pentandra
(1-5/mm?) que en C. aesculifolia (10-15/mm?). Al respec-
to, Mufioz-Cazares et al. (2018) reconocen que los crista-
les prismaticos son mds numerosos que las drusas en C.
pentandra, pero no se proporcionan datos cuantitativos.
Angyalossy et al. (2016) mencionan que los cristales son
una caracteristica frecuente en cortezas de especies lefio-
sas y pueden estar presentes en células de parénquima
axial y radial o en las células de esclerénquima. Para Tilia
cordata (Malvaceae), se reconocen cristales en parénqui-
ma cortical (Schweingruber et al., 2019); en algunos repre-
sentantes de Rosaceae los cristales se observan en células
de parénquima axial (Schweingruber et al., 2019). Por su
parte, Esau (1969) observd que en algunas especies los
cristales se desarrollan frecuentemente en esclereidas y los
mas comunes son los prismaticos.

En la corteza de ambas especies de Ceiba, las inclu-
siones mas abundantes fueron las drusas; estas se locali-
zan en los radios y son menos frecuentes en el parénquima
axial (C. aesculifolia). La variacion observada en el nimero
de cristales —en y entre las especies estudiadas—, puede
estar relacionada con aspectos fisicos, quimicos y biolégi-
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cos (Tutlincl et al., 2014). Al respecto, diversos estudios
coinciden en que la luz, la temperatura, el pH, la concentra-
cion de iones y el proceso de la herbivoria, pueden afectar
la ubicacién de los cristales en las plantas (Franceschiy Hor-
ner, 1980). En lo que se refiere a su funcién, adn no ha sido
bien determinada, pero se ha propuesto que pueden des-
empefiar un papel en el mantenimiento de los niveles de
calcio (Volk et al., 2002), como soporte estructural, o bien
como dispersores o concentradores de los rayos luminosos
(Horner y Wagner, 1995; Franceschi, 2001); ademas de ac-
tuar como mecanismo de defensa (Molano-Flores, 2001).

Conclusiones

A pesar de que existen caracteristicas estructurales de las
cortezas de C. aesculifolia y C. pentandra que comparten
con las Bombacoideae (Malvaceae), este estudio reveld di-
ferencias anatémicas de tipo morfoldgico y que distinguen
ambas especies. Algunas diferencias son las siguientes: los
parches de peridermis que se alternan con epidermis de
C. pentandra, las discrepancias en la cantidad de drusas y
cristales prismaticos, los caracteres en las protuberancias
apiculadas —tipicas de la corteza en Ceiba y que son acu-
mulaciones de felema y carecen de tejido vascular, por lo
gue se reconocen como aguijones y no como espinas—, y
la forma en que se disponen las células, estratificadas en C.
aesculifolia y homogéneas en C. pentandra.

Los cambios estructurales a lo largo del eje, ademas
de las diferencias encontradas entre ambas especies, se re-
portan por primera vez para el género Ceiba. La formacién
temprana de la peridermis se interpreta como una adapta-
cion para proteccion de la insolacion y la desecacidn. El ori-
gen de los canales de mucilago difiere entre los represen-
tantes de la familia. Un estudio sobre su ontogenia podria
arrojar mas luz sobre las relaciones taxondmico-evolutivas
del grupo. Por ese motivo, este trabajo sienta un preceden-
te para comprender la sistematica de Malvaceae, a través
de un analisis anatdmico-ontogenético de corteza, y la po-
sible relacién de los caracteres estructurales con su adapta-
cién al ambiente.
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