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con daños en las células oclusivas, un menor contenido de compuestos fenólicos, una pobre 

organización del xilema e hipolignificación. 

Los resultados indican que la respuesta hiperhídrica pudiera implicar una disminución de la 

capacidad fotosintética, antioxidante y fotoprotectora de los brotes. 

Determinación  del contenido de endógeno de reguladores del crecimiento 

La cuantificación del contenido endógeno de reguladores del crecimiento mostró que el mayor 

contenido de Z se obtuvo en los brotes Tipo 3 (97,02 µg.gMF-1). Aunque los niveles de Z se 

incrementaron proporcionalmente de los brotes Tipo 1 al Tipo 2 y de este a los de Tipo 3, solo en 

los brotes Tipo 3 el incremento fue significativo respecto al control (79,54 µg.gMF-1) (Fig. 21). 

 

 



Resultados y Discusión 

71 

 

Figura 21. Contenido de fitohormonas endógenas en diferentes tipos de brotes de Tectona grandis 
L., obtenidos en los SIT a las cuatro semanas de cultivo. A) Citoquininas (Z, ZR, DHZ). B) 
Citoquininas totales (Z+ZR+DHZ). C) Ácido Indol acético (AIA). D) Ácido Abscísico (ABA). E). 
Ácido Jasmónico (AJ). F) Ácido salicílico (AS). Medias con letras distintas indican diferencias significativas 
(ANOVA simple; Tukey; p≤ 0,05). Para el tratamiento estadístico, los datos fueron transformados de acuerdo con  x´= 
(x+0,5)0,5. Los datos que se presentan en la figura son no transformados, (n=6). Leyenda: Control: brotes cultivados sin 6-
BAP, Tipo 1, Tipo 2 y Tipo 3: brotes cultivados con 4,44 µM de 6-BAP. 

En cuanto al contenido RZ, se determinó que respecto al control (17,83 µg.gMF-1), los valores se 

incrementaron significativamente en los brotes Tipo 1, Tipo 2  y Tipo 3 (114,05; 106,84 y 115,79 

µg.gMF-1, respectivamente), aunque no se observaron diferencias significativas entre ellos.  

Los niveles de citoquininas totales se incrementaron significativamente en los diferentes tipos de 

brotes, a medida que fueron más evidentes los rasgos de vitrificación. Los valores detectados 

fueron de 117,76; 141,37; 160,90 y 212,81 µg.gMF-1 en los brotes control, Tipo 1, Tipo 2 y Tipo 3, 

respectivamente. 

El mayor contenido de AIA se detectó en los brotes del control (103,94 µg.gMF-1), este fue 

superior al contenido de los brotes Tipo 1 y Tipo 2 (54,28 y 52,60 µg.gMF-1), respectivamente, 

entre los cuales no se observaron diferencias significativas. En los brotes Tipo 3 no se detectó la 

presencia de AIA, posiblemente porque los contenidos eran muy bajos.En cuanto al ABA, los 

mayores niveles se detectaron en los brotes del control (10691,07 µg.gMF-1), este contenido se 

redujo a la mitad en los brotes Tipo 1 (4585,05 µg.gMF-1) y no se detectó la presencia de este 

regulador del crecimiento en los brotes Tipo 2 y Tipo 3. 

El contenido de AJ disminuyó en los brotes Tipo 1 (310,57 µg.gMF-1) respecto al control (378,59 

µg.gMF-1) y no se observaron diferencias significativas entre los brotes Tipo 1, Tipo 2 (334,06 

µg.gMF-1) y Tipo 3 (322,94 µg.gMF-1). 

De forma similar ocurrió con el AS, el contenido disminuyó en los brotes Tipo 1 (1290,91 

µg.gMF-1) respecto al control (1599,28 µg.gMF-1 y no se observaron diferencias significativas 

entre el Tipo 1 y el Tipo 2 (1381,06 µg.gMF-1), mientras que el menor contenido de AS se detectó 

en los brotes Tipo 3 (843,49 µg.gMF-1). 

Los reguladores del crecimiento y los mensajeros secundarios (ej. Ca2+) son los encargados de 

transmitir la señal desde la membrana, de ahí su gran poder para controlar la morfogénesis (Gaspar 

et al., 2002). Los niveles de citoquininas detectados en los brotes control, podrían ser explicado 

por la presencia de raíces en estos brotes, las cuales pudieron haber sintetizado citoquininas. Las 
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raíces constituyen el lugar de síntesis de las citoquininas libres como la zeatina y la zeatina 

ribósido (Barceló et al., 2006). 

Los resultados demuestran que el contenido de citoquininas endógenas se incrementó 

proporcionalmente a medida que fueron más visibles los rasgos de vitrificación en los brotes y el 

incremento del contenido de agua.  Por lo que pudiera atribuirse la hiperhidricidad observada en 

los brotes Tipo 2 y Tipo 3 y mayormente en estos últimos, a la sobreacumulación de citoquininas 

en formas activas como la Z y la ZR, lo cual es consistente con los resultados descritos durante la 

cuantificación del contenido endógeno de reguladores del crecimiento en BH de Alloe pollyphyla 

L. (Ivanova, 2009) y Actinidia deliciosa L. (Moncaleán et al., 2009).  

Santoni et al. (1997) durante el estudio del mutante cri1 de Arabidopsis thaliana L. capaz de 

sobreacumular citoquininas, demostraron por primera vez una correlación entre el incremento de 

los niveles endógenos de  citoquininas y el desarrollo de un fenotipo hiperhídrico. Sin embargo, 

solo el incremento de los niveles endógenos no fue suficiente para inducir la hiperhidricidad, 

teniendo en cuenta que el mutante amp1, el cual era capaz de sobreproducir citoquininas y que 

mostraba similares niveles endógenos que el cri1, no desarrolló un fenotipo hiperhídrico, pero 

destacan que la causa pudo estar determinada por errores en la transmisión de la señal de la 

citoquinina, con lo cual no se descarta que la sobreacumulación de citoquininas endógenas a 

niveles tóxicos pudo ser la causa de la hiperhidricidad.  

Los valores de AIA detectados confirman claramente la relación antagónica descrita para las 

auxinas y citoquininas (Barceló et al., 2006; Vásquez y Torres, 2006). Mientras que en los brotes 

control el balance auxina/citoquinina parece estar equilibrado, debido a que ambos niveles fueron 

casi iguales (Fig. 21 B y C). En los brotes Tipo 1, Tipo 2 y Tipo 3, la relación es cada vez más 

favorable a las citoquininas, alcanzando su mayor desbalance en los brotes Tipo 3, lo que coincide 

con la apariencia vítrea y traslúcida de los brotes y además el mayor contenido de agua. Este 

desbalance auxina/citoquinina favorable a las citoquininas, principalmente por una 

sobreacumulación de citoquininas endógenas en formas activas, podría ser el factor inductor de la 

respuesta hiperhídrica en los brotes de teca.  

La disminución del contenido endógeno de ABA en los brotes Tipo 1 y la ausencia de esta 

regulador del crecimiento en los brotes Tipo 2 y Tipo 3, podría ser justificada por el bajo 

contenido de carotenoides detectados en estos tipos de brotes, teniendo en cuenta que la vía de 
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formación del ABA en plantas superiores es a partir de los carotenoides (Taylor, 2005). Estos 

resultados concuerdan con los descritos en estudios realizados en clavel (Dianthus caryophyllus 

L.), donde se determinó que las plantas normales tenían mayor contenido de ABA que las plantas 

hiperhídricas (Kidelman et al., 1997). La limitada capacidad de las plantas in vitro para producir 

ABA, constituye una de las principales causas de la pobre funcionalidad de los estomas (Aguilar et 

al., 2000), lo que afecta la supervivencia de las plantas durante la aclimatización (Pospíšilová et 

al., 2009).  En plantas transgénicas de Arabidopsis thaliana L., el contenido reducido de ABA 

estuvo asociado con defectos en el desarrollo, como la formación de un mesófilo desorganizado y 

alteraciones en la morfogénesis de los estomas (Barrero et al., 2005). Los niveles de ABA en los 

brotes Tipo 2 y Tipo 3 fueron muy bajos y no se detectaron para los estándares utilizados. Estos 

bajos niveles de ABA podrían justificar la presencia de estomas más abiertos y deformados, al 

parecer no funcionales, observados en este tipo de brotes, principalmente en los brotes Tipo 3, 

donde coincidió además con la apariencia vítrea y traslúcida de los brotes y con el mayor 

contenido de agua. A la vez esto podría justificar la excesiva transpiración, debido al mal 

funcionamiento de los estomas, que diferentes autores refieren en las plantas hiperhídricas durante 

la aclimatización (Pospíšilová et al., 1998;  Hazarika et al., 2006; Moncaleán et al., 2007).  En las 

hojas el ABA induce una cascada de señales de traducción que conduce al incremento de la 

concentración de Ca2+ citosólico y la reducción del potencial osmótico mediante la salida de K+ y 

Cl  y el cierre estomático (Zhang y Outlaw, 2001). Aunque no se determinó en este estudio el 

contenido de Ca2+, se conoce que los BH tienen un menor contenido de este ión, por lo que se 

podría asumir que los brotes Tipo 3, debido a su condición hiperhídrica podrían tener menor 

contenido de Ca2+ citosólico, lo que sumado al bajo contenido de ABA justificaría la mayor 

apertura estomática detectada en estos brotes.  

El AJ y el AS parecen jugar un papel fundamental en los mecanismos de defensa de las plantas, al 

activar rutas que conducen a la expresión de fenómenos de resistencia a diversos agentes bióticos y 

abióticos (Afroz et al., 2011). La disminución del contenido de AJ y AS en los brotes Tipo 1, Tipo 

2 y Tipo 3 y mayoritariamente en estos últimos, para el caso del AS, indican que el desarrollo de  

una respuesta hiperhídrica en los brotes, pudiera implicar una disminución de la capacidad de 

respuesta de estas plantas ante el ataque de patógenos o condiciones ambientales adversas y por 

tanto una menor capacidad adaptativa.  
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4.3. Perfil proteómico de la hoja de Tectona grandis L. e identificación de proteínas que se 

expresan diferencialmente en los brotes durante la inducción de la respuesta hiperhídrica  

4.3.1. Perfil proteómico de la hoja de Tectona grandis L 

La electroforesis bidimensional permitió determinar 998 puntos resolutivos detectados en los geles 

dentro de un pH lineal de 3-11 y un rango de Mr de 10-114 kDa. Un total de 120 puntos fueron 

digeridos y sujetos a espectrometría de masas. Dentro de estas, 100 especies de proteínas no 

redundantes fueron identificadas, para un 75% de efectividad en la identificación. 

Todas las proteínas identificadas, con su número de acceso, organismo de referencia a partir del 

cual fue identificada, el Mr y pI experimental y teórico, los valores de la varianza biológica, el 

valor acumulado asignado por el MASCOT, así como la función molecular asignada para cada 

proteína según el KEEG, se muestran en el Anexo 2. Mientras que el mapa proteómico de la hoja 

de teca, con las 100 proteínas identificadas, se muestran señaladas en el gel de la Figura 22. 

El porcentaje de efectividad en la identificación de los péptidos (75%), puede ser explicado por la 

escasa disponibilidad de secuencias genómicas y proteómicas depositadas en bases de datos 

públicas de esta especie. Se utilizaron diferentes bases de datos públicas, pero algunos puntos no 

se pudieron identificar aún cuando la secuencia de los péptidos estaba dentro del tamaño de los 10-

30 aminoácidos. Estas secuencias son probablemente características de la teca, de ahí la baja 

probabilidad de ser identificadas por homología en bases de datos  con otras especies. Por otro 

lado, la longitud de estos péptidos identificados no fue suficiente para establecer una comparación 

estructural a partir de sus dominios, lo cual impidió además su clasificación funcional.  Esto es uno 

de los inconvenientes que suele presentarse cuando se trabaja con especies consideradas 

―huérfanas‖, por su escasa presencia en bases de datos y explica además la baja eficiencia de 

identificación, comparada con especies modelos secuenciadas completamente como Populus 

tricocarpa Torr & A.Gray o Arabidopsis thaliana L. Sin embargo, este porcentaje de 

identificación es similar al alcanzado en otras especies ―huérfanas‖ como Pinus radiata Morelet 

(66%) (Valledor et al., 2008) o Quercus suber L. (80%) (Jorge et al., 2005; Abril et al., 2011) y 

son superiores por ejemplo a las descritas para embriones cigóticos de Phoenix dactylifera L. 

(35%) (Sghaier-Hammami  et al., 2009).  

Por otro lado, para varias proteínas identificadas, se observó diferencias entre la Mr y el pI 

experimental y el teórico. Esto puede explicarse por la influencia de diferentes factores, como el 
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hecho de que la proteína de referencia es a partir de una especie diferente a la teca, modificaciones 

post-traduccionales o producto a la degradación. En algunos casos, la misma proteína fue 

detectada en múltiples puntos, lo cual puede ser resultado de modificaciones post-traduccionales, 

separación de variantes, degradación de proteínas o variación alélica (Bianco et al., 2009). 

 
Figura 22. Mapa proteómico de la hoja de Tectona grandis L, obtenido a partir de plantas del 
banco de donantes. Mr: Masa molecular relativa. pI: punto isoeléctrico. Los puntos señalados, 
corresponden a las 100 proteínas seleccionadas para su identificación.  

La proteínas identificadas fueron clasificadas en 13 categorías de acuerdo al KEGG  y la función 

molecular fue resumida en 24 categorías (Fig. 23A). 

Las funciones mas abundantes fueron las referidas a transferencia de electrones (10%) actividad 

sintasa (9%), seguidas por factor de traducción, actividad oxido reductasa, GTP y unión de 

proteínas, todas presentes en igual proporción (7%). Algunas funciones como la actividad de 
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transporte, degradación de proteínas, unión de nucleótidos y empaquetamiento de proteínas 

estuvieron presentes en igual proporción, pero en pequeña fracción (1%).  

   
Figura 23. Clasificación de las proteínas expresadas, según la Ontología de la Enciclopedia de 
Genes y Genoma de Kioto  (KO). A) Función molecular. B) Componente celular. C) Proceso 
biológico/ruta metabólica. Las proporciones relativas en cada término ontológico se expresan en 
porcentajes. 

Las proteínas fueron clasificadas en ocho grupos basadas en el correspondiente componente 

celular en el cual se localizan (Fig. 23B). De acuerdo a esta localización, 77 de las 100 proteínas 

no redundantes identificadas, correspondieron a tres componentes celulares: cloroplasto (47%), 
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citosol (20%) y mitocondria (10%). En el aparato de Golgi y la membrana se localizó una pequeña 

fracción de proteínas, 1 y 2%  respectivamente.  

Teniendo en cuenta su función en los diferentes procesos biológicos, las proteínas fueron 

clasificadas en 12 categorías (Fig. 23C). Esta clasificación reveló que las más abundantes, fueron 

proteínas involucradas en la fotosíntesis, la traducción y la producción de energía. 

De las 100 proteínas identificadas, 28 están involucradas en la fotosíntesis (cadena transportadora 

de electrones y ruta de los carbohidratos). En este grupo abundaron también proteínas como la 

Subunidad 2 del complejo Citocromo B6-F hierro-azufre, Subunidad II del centro de reacción del 

Fotosistema I, Proteína psbP del centro de reacción del Fotosistema II y la NADP+Ferrodoxina 

reductasa, involucradas en la transferencia de electrones. Se identificaron otras proteínas como la 

Ribulosa-1,5-bifosfato carboxilasa y Fosforribulokinasa (PRK), las cuales están involucradas en la 

fijación del carbono fotosintético y el proceso de competencia de la fotorespiración y juegan un 

importante papel en el ciclo de Calvin. Todas estas enzimas pueden ser definidas como potenciales 

candidatas marcadoras de productividad en T. grandis, a partir de que son esenciales para el 

crecimiento y desarrollo de las plantas (Watson et al., 2003).  

Un gran número de proteínas estuvieron asociadas con la traducción, el plegamiento y la 

degradación de proteínas (20%). Este grupo estuvo compuesto por diferentes proteínas de tipo 

traslocasa, proteasa, peptidasas y proteínas facilitadoras del transporte de diferentes moléculas 

dentro de los compartimentos celulares. El análisis reveló la presencia del Factor de iniciación de 

la traducción en Eucariotas 5A (eIF-5A), la Subunidad tipo beta del proteosoma, el Factor de 

elongación TuA (EF-TuA), la S10 proteína ribosomal 40S, la Adenosina quinasa, entre otras.  

También se identificaron abundantes enzimas relacionadas con la ruta del Piruvato y el Ciclo de 

los Ácido Tricarboxílicos (12%). En este sentido, se detectaron varias enzimas con actividad oxido 

reductasa y deshidrogenasa dentro de ellas la Aldo-ceto reductasa, Dehidroflavonol reductasa, 

Isocitrato dehidrogenasa, Tetrahidrofolato dehidrogenasa, entre otras. 

Un importante grupo de proteínas relacionadas con el mantenimiento redox (6%) y proteínas de 

estrés (2%) estuvieron presentes en el perfil. En este sentido, se detectaron varias enzimas 

involucradas en la detoxificación y  la respuesta a estrés. Dentro de estas, se detectaron enzimas 

relacionadas con el mecanismo antioxidante como Ascorbato peroxidasa (APX), Polifenol 

oxidasa, Tiorredoxina, entre otras. Se detectaron además dos importantes proteínas relacionadas 
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con la respuesta a estrés por temperatura (HSP), la Proteína 1 de 70 kDa de Choque Térmico 

(HSP70 kDa) y otra similar a Proteína de Choque Térmico (HSP). Estas están generalmente 

involucradas en la estabilización del empaquetamiento de las proteínas en respuesta a diferentes 

tipos de estímulos y durante el desarrollo de las plantas. Su función además incluye la prevención 

de la desnaturalización o el desempaquetado de las proteínas desnaturalizadas y la regulación de la 

actividad de muchas proteínas de señalización (Muccilli et al., 2009). Estas proteínas identificadas 

involucradas en el mantenimiento redox y la respuesta a estrés pudieran ser posibles candidatas 

marcadoras de respuesta al estrés en teca, teniendo en cuenta que son esenciales para la adaptación 

de las plantas al ambiente.  

El número de proteínas involucradas en la glicólisis, metabolismo de los nucleótidos y la 

conformación del citoesqueleto estuvieron presentes en la misma proporción (4%). También 

estuvieron presentes proteínas relacionadas con el metabolismo de los lípidos (3%) y la 

transferencia de electrones en las mitocondrias (2%). 

Se detectaron seis proteínas con función desconocida. En todos lo análisis de proteomas, 

generalmente aparecen proteínas de las cuales no se conoce su función, al no mostrar homologías 

con proteínas de otros organismos (Kwon et al., 2005; Jamet  et al., 2006). Se plantea que estas 

proteínas podrían ser específicas de la especie, ya que la función de la mayoría de las proteínas 

identificadas se deduce por homología con proteínas de otro organismos (Novo et al., 2009), en 

algunos casos puede llegar a suponer el 26% del total (Borderies et al., 2003) Por lo general estas 

proteínas constituyen las proteínas de mayor interés para ser identificadas completamente, ya que 

serían nuevas proteínas descritas para la ciencia. Por  lo  tanto,  las  proteínas  de  función  

desconocida  son  uno  de  los  grandes  retos  para  futuros estudios de proteómica en teca.  

Las imágenes de los geles y los datos de las identificaciones empleadas se encuentran disponibles 

en la base de datos pública: World 2-D PAGE de Expasy. (http://world-2dpage.expasy.org 

/repository/0035/). Estos resultados constituyen los primeros estudios de proteómica en la especie 

Tectona grandis L. y teniendo en cuenta la gran cantidad de puntos resolutivos obtenidos en los 

geles teñidos y la detección e identificación de una gran variedad de proteínas relacionadas con 

diferentes rutas metabólicas, como la fotosíntesis, la producción de energía, el mantenimiento 

redox, la biosíntesis de proteínas, entre otras, se determinó que los aspectos experimentales y 

http://world-2dpage.expasy.org/repository/0035/
http://world-2dpage.expasy.org/repository/0035/
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analíticos utilizados fueron efectivos y pueden ser utilizados para futuros estudios de expresión 

diferencial de proteínas en teca.  

4.3.2. Identificación de proteínas expresadas diferencialmente en los brotes de teca (Tectona 

grandis L.) durante la inducción de la respuesta hiperhídrica 

El análisis de la influencia del 6-BAP en la expresión diferencial de proteínas en brotes de teca con 

diferente morfología, se realizó mediante el análisis comparativo del perfil proteómico de los 

brotes cultivados sin 6-BAP, considerados como control, los brotes cultivados con 4,44 µM de 6-

BAP que no mostraban cambios morfológicos considerados como normales (Tipo 1) y los brotes 

que solo mostraban cambios morfológicos en la forma y coloración de sus hojas considerados 

como Tipo 2 y  brotes que mostraban una morfología anormal de sus hojas y con una apariencia 

vítrea y traslúcida, considerados como hiperhídricos (Tipo 3).   

La electroforesis bidimensional en gel de acrilamida permitió detectar más de 1000 puntos 

resolutivos en un rango de pH lineal de 3-11, el rango de masa molecular de las proteínas estuvo 

entre 10 y los 114 kDa. El promedio de los puntos detectados fue 988±14, 1010±17, 991±31 y 

947±8 en valores de media±DS, en los brotes del control, Tipo 1, Tipo 2 y Tipo 3, 

respectivamente.  

El análisis estadístico (ANOVA simple y FDR, p≤0,05), permitió determinar que 39 puntos 

cambiaron significativamente de un perfil a otro, de ellos 36 fueron extraídos de los geles para su 

identificación. El análisis de componentes principales (PCA) clasificó las muestras proteicas 

dentro de los diferentes tipos de brotes. El PC1, el cual aporta el 21,2% de la varianza total mostró 

una correlación con el grado de hiperhidricidad (Fig. 24). Todos los grupos fueron claramente 

diferenciados excepto los brotes Tipo 2, los cuales ocupan una posición intermedia entre los brotes 

Tipo 1 y Tipo 3. Teniendo en cuenta la habilidad del PC1 para diferenciar las muestras, los 10 

puntos que más aportaron a este componente fueron seleccionados para su identificación.  



Resultados y Discusión 

80 

 

 
Figura 24. Clasificación por componentes principales de muestras proteicas de diferentes tipos de 
brotes de Tectona grandis L., obtenidos en los SIT a las cuatros semanas de cultivo. Leyenda: Ctrl) 
brotes cultivados sin citoquininas. N) brotes Tipo 1. I) brotes Tipo 2. H) brotes Tipo 3, cultivados con 4,44 µM de 6-
BAP. 
Como resultado del ANOVA simple, prueba de FDR y el PCA, un total de 46 puntos fueron 

seleccionados y sujetos a espectrometría de masas. La combinación de la técnica de la huella 

péptida y la espectrometría de masas permitió identificar 38 proteínas a partir de los puntos 

seleccionados, para un 82,6% de efectividad, similar a la de especies no secuenciadas.  

Los resultados obtenidos para la identificación de proteínas en los brotes de teca, mediante la 

búsqueda en bases de datos de proteínas del NCBInr de la secuencia de los péptidos obtenidos por 

espectrometría de masas se muestran en el Anexo 3, mientras que los resultados de la 

identificación de las proteínas del PC1, que más aportaron a la varianza se muestran en el Anexo 4. 

Los aspectos recogidos en las tablas comprendieron el número de identificación del punto proteico 

en la imagen del gel asignado por el programa PDQuest Advanced (SSP), el nombre de la proteína 
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homóloga, el organismo de referencia,  el número de acceso a la base de dato, la Mr y el pI 

experimental y teórico, la media de la cantidad de proteína, la desviación estándar, el valor 

acumulado según la comparación del programa Mascot y la función molecular.  

El análisis estadístico (ANOVA, FDR  p ≤ 0,05) reveló cambios en la intensidad de 17 puntos del 

perfil de los brotes Tipo 1 con respecto al perfil de los brotes del control. Seis puntos 

incrementaron de intensidad en los brotes  Tipo 1 (puntos 113, 1008, 3017, 5414, 6451 y 7809), 

mientras que un punto estuvo presente en los brotes Tipo 1, pero ausente en los brotes del control 

(punto 5414).  Otro grupo de cuatro puntos disminuyó de intensidad en los brotes Tipo 1, en 

comparación con el control (puntos 1331, 2749, 7617 y 4609);  mientras que siete puntos no 

fueron detectados en los brotes Tipo 1 (puntos 4601, 6705, 8306, 3406, 4217, 4637 y 7722).  

La intensidad de 17 puntos cambió significativamente en el perfil de los brotes Tipo 2, en 

comparación con el perfil de los Tipo 1.  De ellos dos puntos incrementaron  de intensidad en los 

brotes Tipo 2 (puntos 4701 y 3017), mientras que  tres puntos disminuyeron de intensidad (3302, 

1331 y 5609) y un importante grupo de 12 puntos (4601, 6705, 8306, 1742, 3706, 3406, 4217, 

4220, 4637, 7722, 2749 y 4609) no fueron detectados en el perfil proteómico de este tipo de brote.  

Cuando se comparó el perfil de los brotes Tipo 3 con el de los brotes Tipo 1, se detectó que un 

grupo de 21 puntos cambió de intensidad.  De ellos, dos puntos incrementaron de intensidad 

(puntos 4701 y 3017), un punto disminuyó de intensidad (punto 4814), mientras que un importante 

grupo de 18 puntos  (puntos 4601, 6705, 3017, 8306, 1742, 3706,  3406, 3302, 3417, 4217, 1331, 

4220, 4637, 7722, 2749, 3301, 4609, 5609) no fueron detectados en el perfil proteómico de los 

brotes Tipo 3. Todos los puntos resultaron ser proteínas conocidas y registradas en la base de datos 

del NCBI  y su función metabólica fue asignada según KEGG. El pI y la Mr experimental no 

coincidió con el teórico para varias proteínas, esto puede ser resultado de modificaciones post-

traduccionales o producto a la degradación. En algunos casos, la misma proteína fue detectada en 

múltiples puntos, pero con el pI y la Mr diferente, lo cual puede ser resultado de modificaciones 

post-traduccionales, separación de variantes, degradación de proteínas o variación alélica (Bianco 

et al., 2009). 

En la Figura 25, se muestran imágenes comparativas de fracciones de los geles donde se pueden 

observar algunos de los puntos proteicos que cambiaron significativamente de un perfil 

proteómico a otro en los diferentes tipos de brotes de teca. Por ejemplo el punto 1008 que con 
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respecto al control aumenta de intensidad en los brotes cultivados con 6-BAP,  aunque se observa 

sobre-expresado en los brotes Tipo 1 y con respecto a este disminuye en los Tipo 2 y Tipo 3. El 

punto 3406 aparece solo en el perfil de los brotes control, los puntos 10 y 113 disminuyen de 

intensidad en los brotes control y el punto 8550 desaparece del perfil en los Tipo 2 y Tipo 3. 

 
Figura 25. Fracción de geles 2-D con puntos correspondientes a un número representativo de 
proteínas expresadas diferencialmente, en diferentes tipos de brotes de Tectona grandis L, 
cultivados en SIT. Leyenda: Control: brotes cultivados sin 6-BAP. Tipo 1,  Tipo  2,  Tipo 3: brotes cultivados 
con 4,44 µM de 6-BAP. 
Los resultados mostraron que los brotes Tipo 1, los cuales no difieren morfológicamente de los 

brotes control, mostraron un perfil de proteínas  similar a estos últimos, pero sensiblemente 

diferente a los brotes Tipo 2 y Tipo 3. No obstante, se debe destacar que aún cuando en los brotes 

Tipo 1 no se observaron diferencias morfológicas con respecto a los brotes control, sí se 

determinaron cambios anatómicos y bioquímicos en estos brotes. Estos resultados sugieren que la 

presencia del 6-BAP en el medio de cultivo provoca cambios a nivel anatómico y molecular, 

prueba de ello es el incremento del contenido de agua en los brotes Tipo 1, la disminución del 

contenido de fenoles totales, de carotenoides y mayores niveles de citoquininas endógenas. Esto 

también es soportado por  una menor presencia de ligninas en el tejido vascular y una mayor 

apertura estomática.  
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Implicación de las proteínas expresadas diferencialmente por efecto del 6-BAP en las rutas 

metabólicas  

El listado general de todas las proteínas identificadas expresadas diferencialmente se muestra en el 

Anexo 3 y las de mayor implicación en las diferentes rutas metabólicas relacionadas con los 

cambios morfo-anatómicos y fisiológicos inducidos en los brotes por efecto del 6-BAP y descritos 

en los acápites anteriores se muestra en la Tabla 4. 

Tabla 4. Clasificación de acuerdo a su función en las diferentes rutas metabólicas, de las proteínas 

expresadas en brotes de Tectona grandis L. con diferentes morfología, cultivados en SIT. 

Ruta metabólica Proteína 
Nivel de expresión 

Control Tipo 1  Tipo 2  Tipo 3 

Cloroplasto: 

Fotosíntesis: Cadena 

transportadora de 

electrones y ruta de 

los carbohidratos 

Subunidad  2 del  Citocromo  
complejo B6-F Fe-S 

xx xxx xxx xxx 

Isoforma 1de la Anhidrasa 
Carbónica (EC: 4.2.1.1) 

xx xx x - 

Isoenzima de la  NADP-Ferredoxina 
reductasa 

xxx - - - 

Ribulosa 1,5-bisfosfato carboxilasa  
( EC: 4.1.1.39) 

xx xx - - 

Subunidad  beta de unión a la 
subunidad mayor de la RuBisCO  

xx xx - - 

Fosforribuloquinasa  (PRK)       
(EC: 2.7.1.19)  

xxx - - - 

Mitocondria: Ruta 

del Piruvato y 

Ciclo del ATC  

Piruvato deshidrogenasa (EC: 1.2.4.1) xxx xx x - 

Aldo ceto reductasa (EC: 2.3.1.170) xx xx - - 
Monodehidroascorbato reductasa     
(EC: 1.6.5.4) 

xxx - - - 

Adenil succinato sintetasa xxx - - - 

Fijación de 

Nitrógeno y 

Metabolismo de 

aminoácidos   

Cetol-acida  reductoisomerasa 
(EC:1.1.1.86) 

xxx xxx xx - 

Cetol acida  reductoisomerasa 
(EC:1.1.1.86) 

xxx xx - - 

Transaminasa mtnE (EC: 2.6.1.1) - xxx xxx xxx 

Traducción, 

plegamiento y 

degradación de 

proteínas 

Factor de iniciación de traducción xx xxx xxx xxx 
Isoforma III del Factor  5A  de 
iniciación de traducción en 
Eucariota  

x xxx xxx xxx 

Pectina acetilesterasa   (PAE)  
(EC: 3.1.1.6) 

xx xx - - 

Peptidasa dependiente de Zn xxx - - - 
Citosol: Glicólisis Germina (GL22 ) xxx xx - - 
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Fotosíntesis: cadena transportadora de electrones y ruta de los carbohidratos 

En presencia de 6-BAP se determinó un aumento en la expresión de la proteína identificada como  

la Subunidad 2 del complejo Citocromo B6-F Hierro-azufre involucrada en la cadena de transporte 

de electrones, lo que pudiera indicar que el 6-BAP favoreció la transferencia de electrones. Sin 

embargo, la disminución o ausencia de otras enzimas implicadas en la fotosíntesis, ya sea en la 

cadena transportadora  de electrones o en la síntesis de carbohidratos sugieren una afectación de la 

actividad fotosintética. En este sentido, en los brotes cultivados con 6-BAP y en mayor medida en 

los brotes Tipo 2 y Tipo 3, disminuyó de expresión o no fueron detectadas proteínas como la 

isoforma 1 de la Anhidrasa carbónica,  una isoenzima de la Ferrodoxina-NADP reductasa, la 

Ribulosa 1,5 bifosfato carboxilasa (RuBisCo), la subunidad Beta de unión a la subunidad mayor de 

la RuBisCo y una Fosforribuloquinasa (PRK). La menor expresión de estas enzimas involucradas 

en la fotosíntesis en los brotes Tipo 2 y Tipo 3, sumado a los menores contenidos de pigmentos 

fotosintéticos detectado en este tipo de brotes, podría indicar una disminución de la actividad 

fotosintética y justificaría la baja eficiencia fotosintética que diferentes autores atribuyen a los 

brotes hiperhídricos (Kevers et al., 2004; Hazarika, 2006; Sreedhar et al., 2009; Ivanova y Van 

Staden, 2011). Por otro lado, otro factor adicional que podría limitar la expresión de estas enzimas 

principalmente de la RuBisCo en los brotes Tipo 3, podría estar asociado al limitado intercambio 

de gases como el O2 y el CO2, que pudiera provocar la capa de agua que rodea las células en los 

tejidos hiperhídricos. Al respecto estudios realizados con líneas transgénicas  (TRstL) de Tabaco 

(Nicotiana tabacum L.), transformadas con el gen que codifica para la subunidad mayor de la 

RuBisCo en girasol (Helianthus annuus L.) demuestran que con niveles de CO2 del 0,5%, a 

diferencia del control no transformado, en las líneas transgénicas  ocurrió una disminución del 

Mantenimiento Redox 

1-aminociclopropano-1-carboxilato 
oxidasa 1; (ACC oxidasa) 

xxx xxx xx - 

Ascorbato peroxidasa (EC: 1.11.1.11) xx - - - 
Peroxirredoxina Q, (EC:1.11.1.15) xxx xxx xx x 
Precursor de Peroxidasa 16  
(peroxidasa III)  (EC: 1.11.1.7)  

xxx xxx x - 

Properoxidasa (EC: 1.11.1.7) xxx xxx xx - 
Proteínas de respuesta  

a Estrés 

Proteína de estrés térmico  (HSP)          
(EC: 1.3.1.74) 

xx xx xxx xxx 

Tabla simplificada  del listado general de proteínas del Anexo 3.  Leyenda: Control: brotes cultivados sin 6-
BAP. Tipo 1,  Tipo  2,  Tipo 3: brotes cultivados con 4,44 µM de 6-BAP 
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contenido de RuBisCo. Esto se manifestó además con cambios en el fenotipo de las hojas, las 

cuales pasaron de estar completamente expandidas, con una forma aovada y bordes lisos en el 

control a una forma lanceolada, con hendiduras en la zona del mesófilo y con bordes rizados y 

encorvados hacia el haz de la hoja en las líneas transgénicas. Sin embargo, cuando la 

concentración de CO2 se incrementó al 1%, en la línea transformada se incrementaron los niveles 

de RuBisCo y las nuevas hojas formadas desarrollaron una morfología similar al control, lo que 

demuestra que tanto las modificaciones del gen que codifica para la subunidad mayor de la 

RuBisCo, como los niveles de CO2 disponibles pueden variar los niveles de esta enzima 

(Sharwood y Whitney, 2010). Por otro lado, la relación entre el menor contenido de la RuBisCo y 

el cambio en la morfología de las hojas descrito en estos estudios, podrían justificar el cambio de 

la forma aovada hacia una forma lanceolada con bordes rizados y encorvados, observados en los 

brotes Tipo 2 y en forma de cinta en los Tipo 3 y mayormente en estos últimos, donde se 

detectaron los menores niveles de expresión de esta enzima.     

Ruta del Piruvato y Ciclo del Ácido Tricarboxílico (ATC) 

La ruta metabólica del piruvato y el ciclo de los ATC fue afectada en los brotes cultivados con 6-

BAP y mayormente en los brotes Tipo 2 y  Tipo 3. De cuatro proteínas implicadas en estas rutas y 

detectadas en los brotes del control (Piruvato deshidrogenasa, Aldoceto reductasa, 

Monodihidroascorbato reductasa (MDHAR) y Adenilsuccinato sintetasa), dos no fueron 

detectadas en los brotes  Tipo 1, tres en el Tipo 2 y las cuatro estuvieron ausentes en el Tipo 3, lo 

cual sugiere una disminución de la actividad de esta ruta y por lo tanto posiblemente la producción 

de NADPH a medida que se hacen más visibles los rasgos hiperhídricos. 

El NADPH y el NADH están involucrados en muchas reacciones bioquímicas, dentro de ellas las 

de tipo oxido reductasa, deshidrogenasas y la transferencia de electrones. El NADPH suministra el 

poder reductor necesario para los sistemas antioxidantes y la eliminación de las especies reactivas 

de oxígeno (EROs). En las plantas las fuentes fundamentales de NADPH provienen de la 

fotosíntesis y del ciclo de las pentosas fosfatos en los tejidos no fotosintéticos (Kevers et al., 

2004). Estudios realizados en Prunus sp., demostraron que en los BH, existió una disminución de 

NADPH y de NADH en comparación con los brotes normales, lo cual justifica la baja actividad de 

la ruta Asada–Halliwell, referida por Frank et al. (1995) para este tipo de brotes (Kevers et al., 

2004). Los resultados demuestran que los sistemas antioxidantes representado por el ciclo 
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ascorbato-glutation, enzimas neutralizadoras de EROs y la ruta de las pentosas fosfatos como 

generadora de poder reductor,  se encontraron disminuidos en los brotes cultivados con 6-BAP y 

mayormente en los brotes Tipo 3, lo que coincidió con la apariencia hiperhídrica y con el  menor 

contenido de sustancias antioxidantes como los carotenoides y los compuestos fenólicos. Los 

resultados indican que los sistemas antioxidantes tanto de naturaleza enzimática como no 

enzimática se encontraron disminuidos en los brotes Tipo 2 y Tipo 3 y en mayor medida en estos 

últimos considerados como hiperhídricos, lo que indica que tienen una menor capacidad 

antioxidante, por lo que pueden ser más susceptibles a este tipo de estrés. Todos estos elementos 

muestran que el metabolismo de respuesta al estrés oxidativo es menos eficiente en los brotes 

cultivados con 6-BAP, mayormente en los brotes hiperhídricos, lo que pudiera justificar la baja 

calidad morfo-fisiológica descrita para este tipo de brotes (Gaspar, 2002; Franck et al., 2001; 

Kevers et al., 2004). 

Los resultados también indican que los brotes del control se encuentran en condiciones de estrés, 

pero que son capaces de activar adecuadamente los mecanismos de respuestas elevando los niveles 

de sustancias y enzimas antioxidantes. Esto es soportado por el mayor contenido de carotenoides, 

compuestos fenólicos, así como una sobreexpresión de proteínas involucradas en el ciclo 

ascorbato-glutation y de proteínas con función de enzimas que juegan un papel fundamental en la 

producción de poder reductor (NADPH) necesario para activar los sistemas antioxidantes.  

Traducción, plegamiento y degradación de proteínas 

Con respecto a las proteínas relacionadas con la traducción, plegamiento y degradación de 

proteínas, se determinó que en comparación con los brotes control, dos proteínas identificadas 

como el Factor de iniciación de la traducción  y la Isoforma 3 del Factor de iniciación 5A de la 

traducción en Eucariota incrementaron sus niveles de expresión en los brotes cultivados con 6-

BAP, independiente de sus rasgos morfológicos.  Esto confirma el papel inductor y regulador que 

se le atribuye a las citoquininas en la síntesis de proteínas (Criado et al., 2009; Nobel, 2009).  

Relacionadas con esta ruta, se detectó que dos proteínas implicadas en la xilogénesis y la 

biosíntesis de la pared celular, disminuyeron de expresión o no fueron detectadas en los brotes 

cultivados con 6-BAP, una de ellas identificada como una Peptidasa dependiente de Zn con 

actividad hidrolasa y la segunda proteína correspondió a la Pectina acetilesterasa (PAE). Se ha 

descrito que durante la  formación  de  la  pared  secundaria ocurre un aumento de la actividad de 
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algunas  enzimas  hidrolíticas,  como la Peptidasa dependiente de Zinc y la Pectina acetilesterasa, 

esta última incrementa  su  actividad  al  final  del  proceso  de  diferenciación (Pesquet et al., 

2005; Ubeda-Tomas et al., 2007).  

La disminución de los niveles de expresión o la ausencia de estas enzimas involucradas en la 

xilogénesis y la biosíntesis de la pared celular, podría implicar cambios o modificaciones en la 

estructura de la pared celular. Esto se corresponde con la poca organización del xilema observado 

en las secciones transversales del tallo, teñidas con floroglucinol-HCl, en los brotes Tipo 2 y Tipo 

3, lo que coincidió además con el incremento del contenido de agua en los brotes y la aparición de 

síntomas visibles de hiperhidricidad. Por lo que estos resultados sugieren que posibles 

modificaciones en la estructura de la pared celular podrían ser una de las causas de la 

hiperhidricidad.  

Citosol: Glicólisis 

Relacionado con la glicólisis, se encontró que una proteína identificada como la Glioxisoma beta-

cetoacil-tiolasa disminuyó de expresión en los brotes cultivados con 6-BAP, mientras que otra 

proteína de tipo Germina (GL-22) disminuye de expresión en los brotes Tipo 1 y desaparece del 

perfil proteómico de los brotes Tipo 2 y Tipo 3. Las  germinas (GLPs) son proteínas que 

pertenecen a la superfamilia  de  las  cupinas y presentan  un  amplio  rango  de  actividades  

enzimáticas y  aunque  fueron  descritas  en  principio  en  el  contexto  de  la germinación, se 

expresan en muchos tejidos vegetales y en diferentes estados de desarrollo (Schlesier et al., 2004). 

Algunas son  enzimas  oxidasas,  con actividad  superóxido  dismutasa (SODs), que  protege  a  las 

células  del  estrés oxidativo (Khuri et al., 2001), otras son  inhibidores  de  proteasas  (Segarra  et 

al.,  2003),  mientras  que otras  parecen  ser  receptores  o  proteínas  estructurales  y oxidasas  

fuertemente asociadas a la hemicelulosa y a la extensibilidad de la pared celular (Novo, 2008). Por 

ejemplo la  expresión  de  la  germina  en  el  embrión  del  trigo  está asociada  con  el  desarrollo  

de  los  tejidos  y  la  diferenciación  de  los  tejidos  vasculares  (Lane , 2000). Las  germinas   

también  se  sintetiza  en  las  hojas  adultas  que  sufren  estrés y muchas  de ellas se inducen por 

estrés biótico (Schweizer et al., 1999)  y  abiótico  (Vallelian-Bindschedler  et al., 1998), lo que 

sustenta que los brotes cultivados sin citoquinina (control) se encuentran bajo condiciones de 

estrés oxidativo. Además, dado su papel en el desarrollo de la pared celular y la xilogénesis, la no 

expresión de esta Germina en los brotes Tipo 2 y Tipo 3, podría justificar el pobre desarrollo y 
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organización del xilema detectado mediante técnica histoquímica en este tipo de brotes. La baja 

expresión de estas enzimas involucradas en la biosíntesis de la pared celular sugiere que 

probablemente estos brotes presenten modificaciones en la pared celular, por lo que en 

concordancia con lo señalado con anterioridad por otros autores, esta podría ser una de las causas 

de la hiperhidricidad (George, 1998; Frank et al., 2001).  

Fijación de nitrógeno y metabolismo de aminoácidos 

En cuanto al metabolismo del nitrógeno y la síntesis de aminoácidos, se pudo observar la ausencia 

en los brotes control de la enzima Transaminasa mtnE con actividad transferasa  involucrada en la 

transferencia de grupos amino. Esto demuestra que las citoquininas podrían estimular la 

asimilación de compuestos nitrogenados, como resultado de la alta demanda necesaria para la 

formación de nuevos brotes (Ivanova, 2009). Sin embargo, la disminución de los niveles de 

expresión en los brotes Tipo 2 y Tipo 3 de la enzima Cetol-acida reductoisomerasa y otra 

isoenzima de esta, involucrada en la síntesis de aminoácidos como cisteína, valina e isoleucina 

pudieran indicar una disminución en la síntesis de estos tipos de aminoácidos. Los aminoácidos 

con un extremo de cadena hidrofóbica como la isoleucina y la valina tienden a estar ubicados en el 

interior de la membrana y en interacción con los fosfolípidos le confieren propiedades hidrofóbicas 

(Nobel, 2009). Esta disminución de la actividad de la Cetol-ácida reductoisomerasa sugiere una 

disminución en la síntesis de este tipo de aminoácidos en los brotes Tipo 2 y Tipo 3, lo que podría 

afectar el contenido de componentes hidrofóbicos en la membrana celular disminuyendo su 

capacidad para evitar la entrada de agua. Esto podría ser una de las causas del aumento del 

contenido de agua en este tipo de brotes y en mayor medida en los BH (Tipo 3), en los cuales no se 

detectó la presencia de esta enzima. Lo cual sustenta además la hipótesis de que la hiperhidricidad 

pudiera estar provocada por el bajo potencial redox de la membrana plasmática, debido a 

modificaciones en su composición y cambios en la pared celular (Franck et al., 2001). 

Mantenimiento redox 

Los resultados mostraron que algunas enzimas como la ACC oxidasa, que cataliza la última 

reacción en la formación del etileno se encontró  sobre-expresadas en los brotes control, lo cual es 

un indicador de que estos brotes se encuentran en condiciones de estrés. La ACC oxidasa 

disminuye su expresión en los brotes Tipo 1 y Tipo 2 y no fue detectada en los brotes Tipo 3. Se 

encontró que la enzima Ascorbato peroxidasa (APX) involucrada en el ciclo Ascorbato-Glutation, 
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solo se detectó en el perfil proteómico de los brotes control, en los cuales se determinó un elevado 

contenido de compuestos fenólicos y una abundante acumulación de ligninas en el tejido vascular.  

La APX se encuentra en cada compartimento de la célula vegetal, esta participa en la eliminación 

del peróxido  de  hidrógeno (H2O2), como parte  del ciclo Ascorbato-Glutation o ruta Assada-

Halliwell-Foyer; su función es, en dependencia de la disponibilidad del sustrato, de reducir  el 

ácido ascórbico y en algunos casos el glutatión, lo cual está en dependencia de la actividad relativa 

de la Monodehidroascorbato reductasa (MDHAR) y la Dehidroascorbato reductasa (DHAR) 

(Miller y Poulos, 2005). Sin embargo, aunque el papel más atribuido a las APX es la de participar 

en el control del estado redox de la pared celular, también tienen una implicación en la biosíntesis 

de ligninas, ya que son capaces de oxidar sus precursores fenólicos, facilitando la polimerización 

(Ros-Barceló et al., 2006). 

Se encontró además, que tres importantes enzimas con actividad peroxidasa, como la 

Peroxiredoxina Q y dos peroxidasas de clase III, como el precursor 16 de la Peroxidasa y una 

Properoxidasa, disminuyen de expresión o desaparecen del perfil proteómico de los brotes Tipo 2 

y Tipo 3. Las peroxirredoxinas desempeñan un papel fundamental en la respuesta al estrés 

oxidativo en las células vegetales, necesitan ser renovadas para su actividad metabólica (Dietz et 

al., 2002; Rouhier y Jacquot, 2002). En cuanto a las peroxidasas de clase III pueden  considerarse  

como  enzimas  bifuncionales,  ya  que oxidan  varios  sustratos  en  presencia  de  H2O2 (Ros et 

al., 2006) por lo que están directamente implicadas en la eliminación del H2O2, pero también 

producen  EROs  debido  a  sus  dos  posibles  ciclos catalíticos  (peroxidativo  y  oxidativo) 

(Passardi  et al., 2005).  Su  implicación  en procesos fisiológicos y de desarrollo es muy amplio, 

destacándose su papel en la respuesta a estrés (Novo, 2008), la polimerización  de  extensinas, 

oxidación de fenoles y el catabolismo de las auxinas y especialmente en la síntesis de ligninas 

(Quiroga et al., 2000). La disminución de los niveles de expresión en los brotes Tipo 2 y Tipo de 3 

de estas enzimas peroxidasas de clase III, directamente implicadas en el proceso de lignificación, 

indican una baja actividad peroxidasa y justifican la hipolignificación observada en el tejido 

vascular de estos brotes. La ausencia de este tipo de enzimas del perfil proteómico de los brotes 

Tipo 3, lo que coincidió con la apariencia vítrea de los brotes, indican que esta podría ser la causa 

de la hiperhidricidad. Estudios realizados en tejidos hiperhídricos de Dianthus  caryophyllus  L., 

han demostrado que la baja actividad de enzimas involucradas en la síntesis de los precursores de 
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las ligninas y en su polimerización (ej. Peroxidasa ácidas), estuvo asociada con un menor 

contenido de ligninas (Kevers et al., 1984).  

La sobre-expresión de enzimas de tipo peroxidasa, sumado al aumento de los niveles de expresión 

de enzimas involucradas en el ciclo ascorbato-glutation en los brotes control, justifican la 

abundante acumulación de ligninas detectados en este tipo de brotes.  Los resultados también 

confirman que los brotes cultivados sin 6-BAP, se encuentra en condiciones de estrés, pero que 

son capaces de responder adecuadamente activando los mecanismos de respuestas, lo cual está 

sustentado por el incremento de la expresión de enzimas antioxidantes en estos brotes, lo cual 

coincidió además con el mayor contenido de sustancias antioxidantes, como los compuestos 

fenólicos y los carotenoides. 

En cuanto a los brotes cultivados con 6-BAP, debido a la baja intensidad de expresión o la no 

detección de proteínas marcadoras de estrés oxidativo en estos brotes, los resultados obtenidos 

hasta el momento, sugieren que los brotes cultivados con 6-BAP no se encuentran en condiciones 

de estrés. Sin embargo, esto es cuestionable, teniendo en cuenta que las especies reactivas de 

oxígeno (EROs), se forman en todos los organismos vegetales como resultado de los diferentes 

procesos metabólicos, como la fotosíntesis y que además quedó demostrado que estos brotes 

tienen disminuido los sistemas de enzimas y sustancias antioxidantes. En estos brotes podría estar 

ocurriendo la formación por ejemplo de anión superóxido, a partir de las enzimas de la cadena de 

transporte de electrones,  de las cuales una de ellas se encontró sobre-expresadas en los brotes 

cultivados con 6-BAP. En este sentido, se ha descrito que este tipo de enzimas son auto-oxidables 

y bajo condiciones limitantes de NADP, pueden provocar la formación de anión superóxido 

(Kevers et al., 2004). Esto cobra mayor relevancia si se tiene en cuenta que al analizar 

anteriormente la ruta del Piruvato y el ciclo del ATC, se determinó una disminución de la actividad 

de esta ruta y por tanto de la producción de poder reductor necesario (NADPH) para activar los 

sistemas antioxidantes. Existe la hipótesis de que la acumulación de H2O2 debido a la ausencia de 

enzimas antioxidantes conduce a la hiperhidricidad (Le Dily et al., 1993;  Wang et al., 2007). 

Varios estudios sostienen esta hipótesis, como es el caso de Olmos  et  al.  (1997)  quienes 

encontraron que el contenido de peroxidasas en el mesófilo y en la pared celular de las células del 

xilema de hojas hiperhídricas de clavel fue significativamente menor que en las hojas normales; 

mientras que Chen y Ziv (2001) mostraron que la baja actividad APX y catalasa (CAT) estuvo 
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correlacionada con la hiperhidricidad en brotes de Narciso (Narcissus sp), lo cual según ellos, 

sugiere que las enzimas antioxidantes juegan un importante rol en la prevención de la 

hiperhidricidad de los brotes.  

Proteínas de respuesta a estrés 

 Se detectó un aumento de la expresión de una proteína de la familia de Proteínas de Respuesta a 

Estrés Térmico  (Heat Shock Protein), conocidas como HSP, en los brotes Tipo 2 y Tipo 3, con 

respecto a los brotes Tipo 1 y del control.  La inducción de las HSP constituyen un mecanismo de 

defensa para proteger los sistemas enzimáticos del daño de las EROs (Cassells y Curry, 2001). En 

pimiento (Capsicum annuum L), estudios de proteómica señalan que la hiperhidricidad afectó la 

síntesis de proteínas e indujo la expresión de proteínas BiP (Binding Protein), las cuales 

pertenecen a la familia de las HSP70 (Fontes et al., 1999),  estas se inducen en condiciones de 

estrés y pudieran servir como un monitor de la hiperhidricidad (Picoli et al., 2001). Las EROs 

generalmente se eliminan mediante una cooperación del mecanismo de defensa de enzimas y 

sustancias antioxidantes (Cassells y Curry, 2001). La primera respuesta defensiva de las plantas a 

la formación de las EROs, es la estimulación de moléculas antioxidantes como el ácido ascórbico, 

el glutation, los carotenoides, etc. y la activación de enzima antioxidantes incluidas las superóxido 

dismutasa (SOD), catalasa (CAT), glutation reductasa (GR) y ascorbato peroxidasa (APX). Una 

respuesta adicional involucra la activación de las HSP, para proteger las enzimas del daño 

oxidativo y de proteasas para degradar proteínas dañadas. El ciclo celular se hace más lento para 

minimizar la  transmisión de mutaciones a las nuevas células que se forman producto de la mitosis 

y facilitar la reparación del ADN y se activan los mecanismos de respuesta a estrés oxidativo. Los 

resultados del control del estrés oxidativo dependerán del equilibrio entre la magnitud o 

concentración de las EROs y la  respuesta acoplada de los sistemas antioxidantes. El desequilibrio 

puede conducir a una respuesta controlada, como la inducción de resistencia a patógenos, pero un 

desbalance excesivo puede provocar daños celulares, mutaciones y la activación de la muerte 

celular programada (Cassells y Curry, 2001). 

Este análisis aplicado a los resultados obtenidos, sugiere que las condiciones que se crean en los 

SIT en un medio de cultivo sin 6-BAP, provocan la formación de EROs en los brotes, 

posiblemente H2O2. Sin embargo, los niveles de estas EROs no son suficiente para causar daños 

oxidativos, pero si para inducir una respuesta controlada, que involucra a toda la compleja red de 
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enzimas y sustancias antioxidantes y que conduce a una resistencia a estrés biótico y abiótico. Lo 

cual está sustentado por los indicadores fisiológicos descritos en acápites anteriores en los brotes 

del control, como el mayor contenido de carotenoides, compuestos fenólicos, contenido de ABA y 

la sobre-expresión de proteínas involucradas en el ciclón ascorbato-glutation. A esto podría 

sumarse, que el ambiente ventilado de los SIT, podría evitar la acumulación y el efecto tóxico de 

gases como el etileno (Berthouly y Etienne, 2005; Aragón et al.,  2010), cuyos niveles de 

formación podrían ser más elevados bajo estas condiciones de estrés (ausencia de citoquinina), lo 

que es sustentado por el incremento de la actividad de la ACC oxidasa, la cual se encontró sobre-

expresada en los brotes control. Todo ello conduce a la activación de mecanismos de defensa en 

este tipo de brotes que le confiere mayor capacidad adaptativa. Sin embargo en los brotes 

cultivados con 6-BAP y en mayor medida en los BH (Tipo 3), la sobreacumulación endógena de 

citoquininas en formas activas, de algún modo podría haber interferido en la transmisión de la 

señal o en la formación de EROs, que juegan un rol fundamental en activar los mecanismos de 

defensa de la planta, como por ejemplo el H2O2. Esto pudiera inhibir la actividad de enzimas 

dependiente del  H2O2, como las peroxidasas, que participan en la xilogénesis y la lignificación de 

las paredes celulares, pero que a la vez también juegan un importante papel en la defensa 

antioxidante. Es válido, recordar que cuatro de estas peroxidasas disminuyeron su expresión o no 

fueron detectadas en estos brotes, lo que se correspondió con una pobre organización del xilema e 

hipolignificación en los brotes Tipo 3. La hipolignificación de las células en los BH, debido a la 

alteración de las peroxidasas ácidas pudiera debilitar las paredes celulares y facilitar el contacto 

entre las células y el medio de cultivo desequilibrando el balance osmótico de la célula (Gaspar, 

1991; Olmos et al., 1997) y por otro lado disminuir la capacidad antioxidante de los brotes. El 

agua contenida en los espacios intercelulares (Gribble et al., 1998) pudiera además reducir el 

intercambio de gases induciendo un estrés adicional por hipoxia celular o alteración del 

intercambio del CO2 y el etileno (Frank et al., 2004), condiciones bajo las cuales se producen 

EROs capaces de causar daño oxidativo (ej. anión superóxido, radical hidroxilo, etc.) (Asada, 

1992). Sin embargo, aunque se pudo demostrar que en los brotes cultivados con 6-BAP y en 

mayor medida los BH (Tipo 3) se encuentran disminuidos los sistemas de enzimas y sustancias 

antioxidantes, fue difícil determinar si estos se encontraban estresados o no, teniendo en cuenta 

que no se detectó en ellos sobre-expresión de proteínas marcadoras de estrés oxidativo. Aunque el 
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aumento de expresión en estos brotes de una proteína de estrés por choque térmico (HSP), las 

cuales se activan para proteger los sistemas enzimáticos del daño oxidativo, pudieran indicar un 

aumento de los niveles de EROs.  

Otros modelos diseñados para estudiar la hiperhidricidad desarrollado en Prunus sp. (Franck et al., 

2004) y clavel (Dianthus caryophyllus L.) (Saher et al., 2004) han demostrado que en los BH 

además de los desórdenes anatómicos y fisológicos, existe un incremento de la actividad de 

enzimas marcadoras de estrés oxidativo. La causa de que en nuestro modelo no encontráramos una 

sobre-expresión de este tipo de enzimas y la aparición de los rasgos hiperhídricos, podría estar en 

que en los modelos de Prunus y Clavel, se compararon los brotes con rasgos morfológicos 

extremos, o sea brotes normales con BH, en los cuales se apreciaba la pérdida de la capacidad 

morfogenética, síntomas de necrosis o muerte apical. Sin embargo, en nuestro estudio los BH 

(Tipo 3) no presentaron ninguno de estos síntomas. Lo que indica que los BH de Prunus y Clavel, 

se encontraban en una fase más agravada del fenómeno de la hiperhidricidad, donde debido a 

elevados niveles de EROs, sumado a una disminución de la señal de la citoquinina al final del 

cultivo, quizás pudo favorecer el aumento de la actividad de enzimas involucradas en la respuesta 

al estrés oxidativo. No obstante, los bajos niveles de sustancias antioxidantes de estos brotes 

(Prunus y Clavel), sumado a la activación  tardía de los sistemas de enzimas antioxidantes, pudo 

conllevar a un ineficiente control de las EROs y a un desbalance extremo, provocando daños 

celulares, mutaciones, la pérdida de la capacidad morfogenética, la activación de la muerte celular 

programada y la muerte celular (Cassells y Curry, 2001).  

Con el modelo experimental de Tectona grandis L. se pudo demostrar que no existe un estado 

hiperhídrico, sino que es un proceso progresivo, acompañado de cambios graduales en la anatomía 

y la fisiología de los brotes, en el cual las citoquininas juegan el rol fundamental y donde se 

afectan principalmente los sistemas antioxidantes. Nuestro modelo demuestra que  incluso en la 

fase final donde aparecen los síntomas de vitrificación, pueden existir varios niveles de 

hiperhidricidad antes de que ocurra la pérdida de la capacidad morfogenética. Los resultados 

confirman lo planteado por Debergh et al. (1992), acerca de que pueden existir varios niveles de 

hiperhidricidad, de manera que estos desórdenes pueden estar presente en el material vegetal, sin 

que exista manifestación visual en la morfología de los brotes, por lo que la apariencia vítrea sería 

el indicador mas distintivo de la etapa final de la hiperhidricidad. Este generalmente coincide con 
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un grado severo de desórdenes anatómicos y fisiológicos e incluso la pérdida de la capacidad 

morfogenética o la activación de la muerte celular programada (Ziv, 1991). Los resultados 

obtenidos están en concordancia además con los descritos durante el estudio de la hiperhidricidad 

en Vanillia planifolia L., donde los autores señalan un grado de desórdenes anatómicos y 

bioquímico cada vez mayor a medida que aparecieron cambios morfológicos en las hojas, la 

coloración de los brotes y la apariencia vítrea (Sreedhar et al., 2009). 

 Al integrar estos resultados con los ya expuestos hasta el momento se puede plantear que el 6-

BAP induce cambios en la morfo-anatomía y la fisiología de los brotes de Tectona grandis L 

cultivados en los SIT y que el incremento de la concentración exógena en niveles iguales o 

superiores a 4,44 µM de 6-BAP conlleva a una sobreacumulación en los brotes de citoquininas en 

formas activas (Z y ZR). Esta sobreacumulación de citoquininas disminuye la expresión de 

proteínas involucradas en diferentes rutas metabólicas, lo que afecta la fotosíntesis, la traducción, 

el plegamiento y degradación de proteínas, el mantenimiento redox, la producción de energía y el  

metabolismo de los amino ácidos. La disminución de la expresión o ausencia principalmente 

enzimas de tipo peroxidasa, involucradas en la lignificación, la formación de la pared celular, la 

defensa antioxidante y los mecanismos de respuesta a estrés biótico y abiótico, afecta la calidad 

morfo-fisiológica de los brotes e induce una respuesta hiperhídrica en ellos que disminuye su 

capacidad adaptativa. Esto además justifica, los resultados obtenidos en el acápite 4.1, donde el 

menor porcentaje de supervivencia ex vitro se obtuvo en los brotes cultivados con 6,66 µM de 6-

BAP, lo coincidió con una sobreacumulación de citoquininas endógenas en formas activas, el 

mayor número de BH y el mayor contenido de agua en los brotes, la disminución del contenido de 

sustancias antioxidantes, desórdenes anatómicos en el aparato estomático e hipolignificación del 

tejido vascular, así como una limitada capacidad de respuesta a estrés biótico y abiótico.  
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5. Conclusiones 

1. Con una concentración de 2,22 µM de 6-BAP se logró incrementar el número de brotes en los 

sistemas de inmersión temporal (4,1brote/explante) sin la presencia de brotes hiperhídricos. 

Estos brotes sobrevivieron en un alto porcentaje (91,7%) durante la aclimatización.  

2. Se demostró que en los sistemas de inmersión temporal en ausencia o con baja concentración 

de 6-BAP (2,22 µM) se obtienen plantas con características similares a las plantas in vivo. Las 

plantas bajo estas condiciones desarrollaron estomas funcionales y un sistema conductor bien 

lignificado y desde la fase in vitro fueron capaces de activar mecanismos de defensa 

antioxidante y de respuesta a estrés biótico y abiótico, que les permitió  desarrollar mayor 

capacidad adaptativa. 

3. Se comprobó que el 6-BAP provocó cambios en la morfo-anatomía y la fisiología de los 

brotes de teca y la inducción de una respuesta hiperhídrica. Estos cambios implicaron un 

incremento del contenido de agua en los brotes, desórdenes en el aparato estomático y un 

sistema conductor hipolignificado. Además, de una disminución de la capacidad antioxidante 

y de respuesta a estrés biótico y abiótico con un efecto residual de citoquininas en formas 

activas, lo que en conjunto disminuyó la capacidad adaptativa de los brotes y afectó la 

supervivencia ex vitro. 

4. El perfil proteómico de la hoja de teca obtenido a partir de 100 proteínas identificadas 

mediante espectrometría de masas y el análisis de la huella peptídica permitió establecer por 

primera vez, aspectos experimentales y analíticos para los estudios de expresión diferencial de 

proteínas en esta especie. 

5. Los cambios inducidos por el 6-BAP en la morfología de los brotes de teca y el desarrollo de 

un fenotipo hiperhídrico correspondieron a cambios a nivel anatómico y fisiológico, que son 

el resultado de alteraciones en los niveles de expresión de proteínas involucradas en diferentes 

rutas metabólicas. La respuesta hiperhídrica implicó afectaciones en la fotosíntesis, la 

traducción, el plegamiento y degradación de proteínas, el mantenimiento redox, la producción 

de energía y el  metabolismo de los aminoácidos. 
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6. Se demostró que el mecanismo mediante el cual el 6-BAP provocó una respuesta hiperhídrica 

en los brotes de teca, estuvo asociado a una sobreacumulación de citoquininas endógenas en 

formas activas, que provocó una disminución o ausencia de expresión de varias enzimas de 

tipo Peroxidasa, involucradas en la defensa antioxidante, la xilogénesis, la biosíntesis de la 

pared celular y la lignificación, lo que constituye la causa principal de la hiperhidricidad y de 

la baja capacidad adaptativa de estos brotes.  

.  
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6. Recomendaciones 

1. Emplear los sistemas de inmersión temporal con una concentración de 2,22 µM de 6-

BAP durante la multiplicación de los brotes de teca, como pretratamiento in vitro para 

lograr altos porcentajes de supervivencia durante la aclimatización.  

2. Utilizar el modelo experimental descrito en este trabajo, para estudiar el efecto del 6-

BAP en la respuesta morfo-fisiológica de otras especies agroforestales de interés. 

3. Iniciar los estudios para identificar por otros métodos las proteínas no identificadas por 

el método basado en la huella peptídica y la homología en bases de datos, las cuales 

podrían ser proteínas específicas de la especie Tectona grandis L. y cuya 

identificación podrían constituir nuevas proteínas descritas para la ciencia.   
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8. Anexos 

Anexo 1. Características físico-químicas de los sustratos utilizados. 

A) Composición química de la cachaza (100%) (Complejo Agroindustrial 

Azucarero ―Efraín Alfonso‖, Villa Clara). 

 

Composición química Valor 

Calcio CaO 231,23 mg/L 
Potasio K2O 125,2 mg/L 
Fósforo P2O5 1008,80 mg/L 
Materia orgánica  41,3% 
C.E  1,14 mol/cm3 
pH  7,6 

 

B) Composición química de la zeolita (100%) (Empresa GEOMINERA, Villa 

Clara)  

Composición química % 

Silicio SiO2 70,10 
Aluminio Al2O3 11,20 
Hierro Fe2O3 2,20 

FeO 0,30 
Magnesio MgO 0,60 
Calcio CaO 4,50 
Sodio Na2O 1,50 
Potasio K2O 1,30 
Fósforo P2O5 0,07 
Agua H2O 4,70 
Composición mineral % 

Clinoptilolita 40,00 
Modernita 40,00 
Otros (Calcita, cuarzo, 
feldespato) 

20,00 

Propiedades físicas Valor 

Tamaño de la partícula 0,01-1,0 mm 
Densidad (δ) 0,37 g/cm3 
Densidad de la fase sólida (γ) 1,77 g/cm3 
Porosidad total (PT) 80,59 % vol. 
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Anexo 2. Tabla con las 100 proteínas identificadas en el proteoma de la hoja de plantas de teca, del banco de donantes establecido en 
casa de cultivo. Las proteínas fueron clasificadas de acuerdo a la Enciclopedia de Genes y Genoma de Kioto (KEGG, según sus siglas en 
inglés). 
 

SSP Proteína* 
Organismo de 

referencia 

Número de 

acceso a Base 

de datos
a
 

Experimental Teórico
b
 Var. Biológica 

Valor del 

Mascot  

Función 

Molecular
c
  Mr pI Mr pI Media DS 

  Traducción, plegamiento y degradación de proteínas   

10 Translation initiation factor Carica papaya gi|151347490 21.25 4.59 17.43 5.60 2,101 0,071 91 Translation factor 
activity 

113 Eukaryotic translation initiation factor 5A 
isoform III 

Hevea 

brasiliensis 
gi|33325121 20.97 4.08 17.60 5.60 0,398 0,690 404 Translation factor 

activity 

3003 Glycine-rich RNA-binding protein Nicotiana 

tabacum 
gi|187373099 16.61 6.3 15.62 5.23 1,734 0,059 348 Translation factor 

activity 

3613 Similar to Elongation factor Tu, 
chloroplastic Vitis vinifera gi|225456880 55.90 6.54 52.69 6.25 2,271 0,159 508 GTP-binding 

3635 Chloroplast elongation factor TuA (EF-
TuA) 

Nicotiana 

sylvestris 
gi|218310 55.77 6.47 49.73 6.09 2,135 0,142 255 GTP-binding 

4305 Adenosine kinase, putative (EC:2.7.1.20) Ricinus 

communis 
gi|223528683 46.92 6.52 37.62 5.17 1,552 0,207 211 Kinase activity 

4640 26S protease regulatory subunit 6B 
homolog 

Solanum 

tuberosum 
gi|1709798 62.13 6.5 46.53 5.50 1,215 0,348 289 Hydrolase activity 

4601 Predicted protein: Zn-dependent 
peptidases (EC: 3.4.99.-) 

Populus 

trichocarpa 
gi|224141065 71.58 6.5 58.49 6.42 1,883 0,271 283 Translation factor 

activity 

5803 Protein transport protein sec23, putative Ricinus 

communis 
gi|223544497 94.26 6.73 86.33 5.97 1,256 0,228 104 Transporter 

activity 

6108 Proteosome subunit beta type-1  
(EC:3.4.25.1) 

Petunia x 

hybrida 
gi|17380185 26.88 7.12 24.61 6.3 1,208 0,801 207 Protein degradation  

6451 mRNA-binding protein precursor Nicotiana gi|32746733 45.48 7.19 44.24 6.51 1,804 0,185 125 Translation factor 
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tabacum activity 

7002 Peptidyl-prolyl cis-trans isomerase, 
putative  (EC: 5.2.1.8) 

Ricinus 

communis 
gi|223545925 20.68 7.34 27.5 9.58 1,358 0,491 227 Protein folding 

7101 GTP-binding nuclear protein  Ran2 Solanum 
lycopersicum gi|585778 27.72 7.30 25.16 6.39 1,717 0,122 710 GTP-binding 

7630 GTP binding protein Arabidopsis 
thaliana gi|15221444 56.07 7.51 44.47 6.35 1,944 0,067 249 GTP-binding 

8060 Ubiquitin conjugating enzyme E2 (EC: 
6.3.2.19) 

Solanum 
lycopersicum gi|441457 16.16 7.76 16.5 7.72 1,526 0,129 248 Protein binding 

 

8110 Proteasome subunit beta type, putative 
(EC: 3.4.25.1) Ricinus communis gi|223534323 28.35 8.15 32.76 8.26 1,195 0,742 131 Hydrolase 

activity 

8210 FLK (Flowering KH domain); nucleic 
acid binding 

Arabidopsis 
thaliana gi|15229321 31.64 7.74 63.4 4.57 1,132 0,147 170 Nucleic acid 

binding 

8707 Elongation factor 1-alpha Zea mays gi|195644104 65.66 8.11 49.28 9.15 1,562 0,194 401 GTP-binding 

9027 40S ribosomal protein S10-like Solanum 
tuberosum gi|81076822 20.81 10 20.12 9.73 1,402 0,352 333 Translation 

factor activity 

6705 Glycyl-tRNA synthetase (EC: 6.1.1.14) Ricinus communis gi|223548633 83.21 7.13 77.26 6.60 1,338 0,390 109 Translation 
factor activity 

Proteínas relacionadas con estrés 

1731 Heat shock cognate 70 kDa protein 1 Vitis vinifera gi|225449497 83.65 5.76 71.17 5.17 2,104 0,394 714 Binding 

4701 Heat shock protein, putative (EC: 
1.3.1.74) Ricinus communis gi|223532877 86.31 6.47 70.9 5.14 1,134 0,064 84 Binding 

Cloroplasto/Fotosíntesis/Cadena transportadora de electrones 

1008 Cytochrome B6-F complex iron sulfur 
subunit 2 (EC: 1.10.99.1) Sonneratia alba gi|146454654 21.89 5.9 16.59 6.04 1,894 0,091 277 Electron transfer 

2001 Cytochrome B6-F complex iron sulfur 
subunit 2 (EC: 1.10.99.1) Sonneratia alba gi|146454654 21.59 6.07 16.59 6.04 1,927 0,051 226 Electron transfer 

1112 Light harvesting chlorophyll a/b-binding 
protein 

Nicotiana 

sylvestris 
gi|3036942 29.52 5.76 28.13 5.15 1,892 0,596 264 Electron transfer 

2121 Chlorophyll a-b binding protein 6A, 
chloroplastic 

Solanum 

lycopersicum 
gi|115764 24.65 6.05 26.57 5.83 1,224 0,235 301 Electron transfer 

3121 Cytochrome B6-F complex iron sulfur 
subunit 2 (EC: 1.10.99.1) Sonneratia alba gi|146454654 21.28 6,26 16.6 6.04 0,985 0,305 112 Electron transfer 
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5073 
Hypothetical protein 
POPTRDRAFT_551203  (photosystem 
II reaction center psbP protein) 

Populus 

trichocarpa 
gi|224062595 26.06 6.99 28.19 7.68 1,560 0,349 124 Protein binding 

5314 Carbonic anhydrase isoform 1 (EC: 
4.2.1.1) 

Gossypium 

hirsutum 
gi|4754913 35.75 6.94 34.85 6.94 0,817 0,067 182 Hydratase 

activity 

7003 Photosystem I reaction center  subunit II, 
chloroplastic Glycine max gi|148372347 23.28 7.34 23 9.63 0,930 0,923 133 Protein binding 

7067 Photosystem II 10 kDa polypeptide Sonneratia alba gi|146454590 11.22 7.68 12.57 9.65 1,920 0,380 154 Protein binding 

8045 Photosystem I reaction center subunit 
IV, chloroplastic Spinacia oleracea gi|131178 21.33 8.87 13.36 9.99 2,503 0,622 87 Electron transfer 

8055 Photosystem I reaction center subunit II, 
chloroplast precursor Ricinus communis gi|223540112 23.62 7.98 23.08 9.68 0,541 0,698 360 Electron transfer 

8233 Ferredoxin-NADP+ reductase enzyme 
(EC: 1.18.1.2) 

Oryza sativa 
Japonica Group 

gi|218163 40.18 8.07 35.56 7.59 1.407 0.167 154 Electron transfer 

8306 Ferredoxin-NADP reductase, root 
isozyme  (EC: 1.18.1.2) Zea mays gi|195640470 40.47 7.78 41.82 8.86 1.609 0.346 155 Electron transfer 

8639 NADH:flavin oxidoreductase Populus tremula gi|190897006 57.52 8.49 20.17 7 1,272 0,324 176 Electron transfer 

Metabolismo de nucleótidos 

4017 Nucleoside diphosphate kinase 2, 
chloroplastic (EC: 2.7.4.6) Nicotiana tabacum gi|75298577 18.54 6.69 25.3 8.46 0,888 0,586 309 Kinase activity 

7606 
UTP-glucose-1-phosphate 
uridylyltransferase, putative (EC: 
2.2.7.9) 

Ricinus communis gi|223534088 69.55 7.41 51.63 5.71 0,774 0,484 118 Catalytic 
activity 

8803 RHM1/ROL1;  UDP-glucose 4,6-
dehydratase (EC:4.2.1.76) 

Arabidopsis 

thaliana 
gi|15218420 87.24 7.6 75.37 6.84 1,476 0,077 499 Catalytic 

activity 

8445 UDP-glucose 4-epimerase (EC: 5.1.3.2) Catharanthus 

roseus 
gi|148613129 47.26 8.08 27.17 7.73 1,549 0,066 89 Catalytic 

activity 

Cloroplasto/Fotosíntesis/ruta de los Carbohidratos 

714 Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase 
large subunit (EC: 4.1.1.39) Salvia texana gi|46326392 66.63 4.81 49.87 6.34 2,077 0,437 283 Carbohidrate 

binding 

1013 Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase 
large subunit (EC: 4.1.1.39) 

Plagiochilion 

oppositum 
gi|78102956 11.26 5.2 48.79 6.3 0,647 0,569 73 Carbohidrate 

binding 

1742 Ribulose 1,5-bisphosphate carboxylase  ( 
EC: 4.1.1.39) Tectona grandis L. gi|2598059 74.31 5.36 51.8 6.22 1,113 0,169 176 Carbohidrate 

binding 

8039 Ribulose 1,5 bisphosphate carboxylase ( Pisum sativum gi|12019640 13.49 7.8 16.2 7.86 2,368 0,150 436 Carbohidrate 
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EC: 4.1.1.39) binding 

8040 Ribulose 1,5 bisphosphate carboxylase ( 
EC: 4.1.1.39) Pisum sativum gi|12019640 13.58 8.79 16.2 7.86 2,780 0,148 445 Carbohidrate 

binding 

8061 Ribulose bisphosphate carboxylase small 
chain 3A (EC: 4.1.1.39) Pisum sativum gi|132106 17.04 8.83 20.23 9.10 1,249 0,169 346 Carbohidrate 

binding 

3706 RuBisCO large subunit-binding protein 
subunit beta Pisum sativum gi|2506277 74.96 6.34 62.98 5.85 1,140 0,283 116 Protein binding 

6106 Ribulose-5-phosphate-3-epimerase (EC 
5.1.3.1) Oryza sativa gi|4105561 27.58 7.1 29.08 8.93 1,692 0,076 430 Epimerase 

activity 

2522 Phosphoribulokinase (EC: 2.7.1.19) Pisum sativum gi|1885326 49.45 6.27 39.02 5.41 2,159 0,034 82 Kinase activity 

4707 Transketolase 1,  chloroplastic  (EC: 
2.2.1.1) Capsicum annuum gi|3559814 86.51 6.61 80.1 6.16 2,071 0,204 226 Transketolactas

e activity 

4814 Transketolase 1 , chloroplastic  (EC: 
2.2.1.1) Capsicum annuum gi|3559814 86.88 6.7 80.1 6.16 2,431 0,050 202 Transketolactas

e activity 

5808 Transketolase, putative (EC: 2.2.1.1) Ricinus communis gi|223548870 87.11 6.76 81.27 6.52 1,980 0,210 321 Transketolactas
e activity 

4725 Xylose isomerase family protein  (EC 
5.3.1.5) 

Arabidopsis 

thaliana 
gi|30696904 63.79 6.56 53.72 5.59 1,739 0,461 364 

Xylose 
isomerase 
activity 

6750 AOAT2 : L-alanine:2-oxoglutarate 
aminotransferase (EC:2.6.1.2) 

Arabidopsis 

thaliana 
gi|15223186 63.01 7.25 53.44 6.21 1,540 0,544 389 Transferase 

activity 

 
Mantenimiento redox 

 
3005 Thioredoxin (EC: 1.8.1.9) Limonium bicolor gi|154721452 16.44 6.39 20.27 9.63 1,652 0,232 92 Oxidase activity 

3209 Ascorbate peroxidase  (EC: 1.11.1.11) Lycopersicon 

esculentum 
gi|21039134 37.5 6.42 42.17 8.65 2,404 0,184 395 Oxidase activity 

3302 1-aminocyclopropane-1-carboxylate 
oxidase 1; (ACC oxidase) 

Phelipanche 

ramosa 
gi|115499665 42.98 6.26 36.04 5.33 2,065 0,241 249 Oxidase activity 

4108 Ascorbate peroxidase (EC: 1.11.1.11) Picrorhiza kurrooa gi|194716772 28.22 6.66 27.38 5.53 2,473 0,019 307 Oxidase activity 

4217 Ascorbate peroxidase, putative (EC: 
1.11.1.11) 

Cryptomeria 

japonica 
gi|90704781 30.62 6.65 27.22 5.47 1,459 0,035 127 Oxidase activity 

4604 Polyphenol oxidase, chloroplastic (EC: 
1.14.18.1) Spinacia oleracea gi|984207 68.84 6.6 73.13 5.89 1,735 0,432 131 Oxidase activity 

 
Mitocondria/Ruta del Piruvato y Ciclo del ATC 

 

4220 Aldo-keto reductase, putative (EC: 
2.3.1.170) Ricinus communis gi|223538939 39.33 6.69 35.84 5.59 1,431 0,251 126 Oxidoreductase 

activity 
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4311 NAD-malate dehydrogenase  (EC: 
1.1.1.37) Nicotiana tabacum gi|5123836 44.88 6.58 43.3 8.03 1,352 0,475 378 Dehydrogenase 

activity 

4626 Dihydroflavonol reductase, Putative Ipomoea trifida gi|45935133 55.08 6.76 45.57 5.78 1,348 0,152 295 Oxidoreductase 
activity 

4637 Monodehydroascorbate reductase (EC: 
1.6.5.4) 

Acanthus 

ebracteatus 
gi|117067068 55.54 6.6 47.41 5.29 1,673 0,075 284 Oxidoreductase 

activity 

6466 Putative aldo-keto reductase 1 Salvia miltiorrhiza gi|151301846 45.57 7.23 40.07 5.97 2,412 0,280 125 Oxidoreductase 
activity 

6628 Isocitrate dehydrogenase [NADP] (EC: 
1.1.1.42) Nicotiana tabacum gi|1708402 54.49 7.23 46.72 6.06 1,499 0,400 363 Dehydrogenase 

activity 

7448 
Tetrahydrofolate 
dehydrogenase/cyclohydrolase (EC: 
6.3.4.3) 

Populus 

trichocarpa 
gi|224067864 40.5 7.59 39.53 8.21 1,678 0,067 71 Dehydrogenase 

activity 

7722 Predicted protein: adenylosuccinate 
synthetase Vitis vinifera gi|225441754 62.92 7.48 53.38 7.10 1,174 0,214 214 Synthetase 

activity 

7802 
5-methyltetrahydropteroyltriglutamate-
homocysteine methyltransferase 
(EC:2.1.1.14) 

Solenostemon 

scutellarioides 
gi|8134569 93.82 7.29 84.58 6.09 1,719 0,063 497 Syntase activity 

7809 Aconitase, putative (EC: 4.2.1.3) Ricinus communis gi|223529808 104.5 7.35 98.54 5.90 0,803 0,010 138 Hydratase 
activity 

8321 Succinyl-CoA ligase alpha 2 subunit 
(EC: 6.2.1.5) 

Lycopersicon 

esculentum 
gi|49617539 43.06 8.19 35.37 9.00 1,905 0,261 318 Binding 

8705 Serine hydroxymethyltransferase 2  
(EC:2.1.2.1) Flaveria pringlei gi|1346156 68.97 7.94 56.93 8.80 1,665 0,272 349 Transferase 

activity 

Citosol/Glicólisis 

 1660 Fructose-1,6-bisphosphatase, 
chloroplastic (EC:3.1.3.11) Ricinus communis gi|223532738 60.06 5.85 44.06 5.15 1,419 0,226 408 Dehydrogenase 

activity 

6526 Glyceraldehyde 3-phosphate 
dehydrogenase, putative (EC 1.2.1.12) Ricinus communis gi|223547801 50.04 7.05 43.11 8.14 2,434 0,121 184 Dehydrogenase 

activity 

6532 Formate dehydrogenase, putative  (EC: 
1.2.1.2) Ricinus communis gi|223543349 50.67 7.23 42.6 6.28 2,765 0,207 259 Dehydrogenase 

activity 

7617 Glyoxysomal beta-ketoacyl-thiolase 
(EC: 2.3.1.16) Brassica napus gi|1066163 57.6 7.57 48.66 8.48 1,981 0,056 211 Thiolase activity 

 
Fijación de Nitrógeno y Metabolismo de Aminoácidos 

 2430 Cysteine synthase (EC: 2.5.1.47) Solanum 

tuberosum 
gi|11131626 41.55 6.21 34.34 6.27 2,162 0,129 406 Syntase activity 
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2431 O-acetylserine(thiol)-lyase (Cysteine 
synthase)(EC: 2.5.1.47) Sesamum indicum gi|158263556 43.19 6.22 34.33 5.62 1,660 0,305 539 Syntase activity 

3013 Glycine-rich RNA-binding protein Nicotiana tabacum gi|187373099 11.89 6.32 15.6 5.23 0,638 0,728 293 Nucleic acid 
binding 

4609 Cetol-acid reductoisomerase, chloroplast 
precursor, putative (EC:1.1.1.86) Ricinus communis gi|223535574 70.24 6.7 63.23 6.36 1,596 0,340 109 Oxidoreductase 

activity 

3641 S-adenosylmethionine synthetase, SAM 
synthetase (EC 2.5.1.6) Medicago sativa gi|48093937 58.65 6.49 42.8 5.67 1,594 0,200 438 GTP-binding 

4633 S-adenosylmethionine synthetase , SAM 
synthetase (EC 2.5.1.6) Medicago sativa gi|48093937 58.06 6.57 42.08 5.67 1,764 0,070 738 GTP-binding 

4704 Acetolactate synthase (EC: 2.2.1.6) Amaranthus 

tuberculatus 
gi|121277641 75.23 6.51 72.76 6.88 1,487 0,099 218 Syntase activity 

5605 Cetol-acid reductoisomerase, chloroplast 
precursor ( EC 1.1.1.86) Ricinus communis gi|223538259 70.34 6.78 64.26 6.62 2,151 0,233 112 Oxidoreductase 

activity 

Mitocondria/trasporte de electrones 

 3727 V-ATPase A2 subunit isoform (EC: 
3.6.3.14) 

Lycopersicon 

esculentum 
gi|27884018 81.73 6.3 68.71 5.30 2,331 0,069 725 Syntase activity 

5602 ATP synthase subunit alpha, 
mitochondrial (EC: 3.6.3.14) Oenothera biennis gi|114408 69.21 6.74 55.56 6.23 2,073 0,232 347 Syntase activity 

Citoesqueleto 

2719 Tubulin A Glycine max gi|62546341 62.49 6.22 49.69 4.99 1,375 1,303 908 Binding 

3633 Actin Striga asiatica gi|1531674 54.58 6.34 41.74 5.38 2,412 0,213 767 Protein binding 

7203 LeArcA2 protein Solanum 

lycopersicum 
gi|4589836 39.54 7.35 35.81 7.63 1,563 0,235 334 Nucleic acid 

binding 

7209 ArcA2 protein-like Solanum 

tuberosum 
gi|82621178 39.56 7.5 35.85 7.03 1,644 0,138 382 Nucleic acid 

binding 

Metabolismo de lípidos 

5727 Hypothetical protein (Peptidase M16 
inactive domain) Vitis vinifera gi|225444535 60.82 6.96 65.77 8.39 1,774 0,740 92 Syntase activity 

7201 Naphthoate synthase (EC: 4.1.3.36) Ricinus communis gi|223535325 35.28 7.34 36.89 8.28 2,071 0,159 122 Syntase activity 

7622 predicted protein: acetyl-CoA C-
acyltransferase (EC: 2.3.1.16) Vitis vinifera gi|147866537 57.76 7.64 48.61 6.95 1,655 0,203 157 Transferase 

activity 

Proceso biológico desconocido 

25 predicted protein Populus gi|224096197 17.14 5.20 18.57 4.68 2,265 0,359 84 Protein binding 
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*Las proteínas fueron identificadas por MALDI-TOF-TOF 
a El número de acceso a las bases de datos de acuerdo al SWISS-Prot (sp); NCBInr        
b El Mr (en Da) y pI de proteínas homólogas  fue calculado con la herramienta disponible en el sitio http://www.expasy.ch/tools/pi_tool.html      
cLos términos de función molecular fueron inferidas a partir  del KEGG  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

trichocarpa 

205 predicted protein Populus 

trichocarpa 
gi|224138546 31.18 4.39 11.67 5.67 2,930 0,379 76 Syntase activity 

716 Unknown Populus 

trichocarpa 
gi|118487530 64.71 4.76 78.29 5.98 2,506 0,186 72 

Unknown 
molecular 
function 

3311 hypothetical protein Vitis vinifera gi|147805616 30.89 6.49 27.17 5.64 1,106 0,732 166 
Unknown 
molecular 
function 

3607 Putative selenium-binding protein Ricinus communis gi|223540174 69.12 6.43 52.91 5.77 1,152 0,480 172 Oxidoreductase 
activity 

5311 Unknown Picea sitchensis gi|116783747 33.43 6.96 35.88 6.75 0,980 0,168 161 Hydrolase 
activity 

5434 Hypothetical protein Plantago major gi|53748437 43.29 7.02 28.84 5.24 2,422 0,185 135 Hydrolase 
activity 

 
Puntos no identificados 

 104, 207, 419, 1123, 1203, 2114, 3118, 3125, 3206, 4020, 4027, 4216, 5205, 6212, 7078,8123, 9030,9208, 9335 

http://www.expasy.ch/tools/pi_tool.html
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Anexo 3. Listado de proteínas identificadas expresadas diferencialmente en brotes de Tectona grandis L. con diferente morfología, cultivados en 
sistemas de inmersión temporal.  

SSP Nombre la Proteína 
Organismo de 

referencia 

Nro. de acceso 

a base de 

datos
a
 

Experim

ental 
Teóricob Control Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3 

q-

valor 

Valor 

Mascot 

Función 

molecularc 

Mr pI Mr pI X 
 

SD X 
 

SD X 
 

SD X 
 

SD 
   

Cloroplasto/Fotosíntesis/Cadena transportadora de electrones 

1008 
Cytochrome B6-F 
complex iron sulfur 
subunit 2 

Sonneratia 
alba gi|146454654 21.89 5.9 16.59 6.04 1.894b ± 0.091 2.120a ± 0.089 2.114a ± 0.049 2.062ab ± 0.009 0.043 277 Transferencia de 

electrones 

3017 Predicted protein Populus 
trichocarpa gi|224083366 18.78 6.36 21.12 5.53 1.468b ± 0.028 1.769a ± 0.061 1.918a ± 0.167 2.052a ± 0.102 0.019 99 Transferencia de 

electrones 

5314 Carbonic anhydrase 
isoform 1 (EC: 4.2.1.1) 

Gossypium 
hirsutum gi|4754913 35.75 6.94 34.85 6.94 0.817a ± 0.067 0.965a ± 0.045 0.546b ± 0.474 0.000ca ± 0.000 0.033 182 Actividad 

hidratasa 

8306 Ferredoxin-NADP 
reductase, root isozyme Zea mays gi|195640470 40.47 7.78 41.82 8.86 1.609 ± 0.346 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000 155 

Actividad 
oxido 

reductasa 
Cloroplasto/Fotosíntesis/ruta de los Carbohidratos 

1742 

Ribulose 1,5-
bisphosphate 
carboxylase  
( EC: 4.1.1.39) 

Tectona 
grandis L. gi|2598059 74.31 5.36 51.8 6.22 1.113a ± 0.169 1.541a ± 0.523 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.006 176 Unión con 

carbohidratos 

3706 RuBisCO large subunit-
binding protein subunit 
beta 

Pisum 
sativum 

gi|2506277 74.96 6.34 62.98 5.85 1,140a ± 0,283 1,054a ± 0,171 0,000b ± 0,000 0,000b ± 0,000 0,001 116 Protein binding 

3406 Phosphoribulokinase  
(PRK) (EC: 2.7.1.19) Zea mays gi|195645472 49.45 6.35 45.7 5.75 1.840a ± 0.240 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000 145 Actividad kinasa 

4814 
Transketolase 1 , 
chloroplastic  (EC: 
2.2.1.1) 

Capsicum 
annuum gi|3559814 86.88 6.70 80.1 6.16 2.431a ± 0.050 2.423a ± 0.103 2.228b ± 0.058 2.212b ± 0.029 0.034 202 Actividad 

transketolactasa 

Mantenimiento Redox 

3302 
1-aminocyclopropane-1-
carboxylate oxidase 1; 
(ACC oxidase) 

Phelipanche 
ramosa gi|115499665 42.98 6.26 36.04 5.33 2.065a ± 0.241 1.816a ± 0.138 1.195b ± 1.044 0.000c ± 0.000 0.042 249 Actividad oxidasa 

4217 
Ascorbate peroxidase, 
putative   (EC: 
1.11.1.11) 

Cryptomeria 
japonica gi|90704781 30.62 6.65 27.22 5.47 1.459a ± 0.035 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 5.3E-11 127 Actividad oxidasa 

9025 
Peroxiredoxin Q, 
chloroplastic  
(EC:1.11.1.15) 

Populus 
trichocarpa gi|75127599 17.26 9.75 23.41 9.62 1.211a ± 0.270 1.306b ± 0.183 1.129b ± 0.378 0.727c ± 0.014 0.024 245 Actividad oxidasa 

9328 

Peroxidase 16 
precursor, (EC: 
1.11.1.7) (full: 
peroxidase 3, vacuole) 

Ricinus 
communis gi|223527445 5026 9.89 36.38 9.43 1.408a ± 0.457 1.864a ± 0.056 0.784b ± 0.947 0.000c ± 0.000 0.010 354 Actividad oxidasa 
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9433 Properoxidase (EC: 
1.11.1.7) Picea abies gi|113531028 50.94 9.83 37.03 9.15 1.458a ± 0.334 1.494a ± 0.083 0.976b ± 0.851 0.000c ± 0.000 0.010 113 Actividad oxidasa 

Mitochondria/Ruta del Piruvato y Ciclo del ATC 

1331 
Predicted protein: 
pyruvate dehydrogenase 
(EC: 1.2.4.1) 

Populus 
trichocarpa gi|224053535 45.05 6.01 38.58 5.87 1.951a ± 0.420 1.429b ± 0.117 1.008c ± 0.879 0.000d ± 0.000 0.023 163 Actividad 

deshidrogenasa 

4220 Aldo-Keto reductase, 
putative (EC: 2.3.1.170) 

Ricinus 
communis gi|223538939 39.33 6.69 35.84 5.59 1.431a ± 0.251 1.269a ± 0.421 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.031 126 Actividad oxido 

reductasa 

4637 Monodehydroascorbate 
reductase (EC: 1.6.5.4) 

Acanthus 
ebracteatus gi|117067068 55.54 6.6 47.41 5.29 1.673a ± 0.075 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 4.2E-

09 284 Actividad oxido 
reductasa 

6628 
Isocitrate 
dehydrogenase [NADP] 
(EC: 1.1.1.42) 

Nicotiana 
tabacum gi|1708402 54.49 7.23 46.72 6.06 1.499a ± 0.400 1.430a ± 0.375 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.037 363 Actividad 

deshidrogenasa 

7722 
Predicted protein: 
adenylosuccinate 
synthetase 

Vitis vinifera gi|225441754 62.92 7.48 53.38 7.10 1.174a ± 0.214 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 9.4E-05 214 Actividad 
sintetasa 

Traducción, plegamiento y degradación de proteínas 

10 Translation initiation 
factor Carica papaya gi|151347490 21.25 4.59 17.43 5.60 2.101b ± 0.071 2.298ab ± 0.121 2.405a ± 0.066 2.392a ± 0.046 0.041 91 Unión con 

ácidos nucleicos 

113 
Eukaryotic translation 
initiation factor 5A 
isoform III 

Hevea 
brasiliensis gi|33325121 20.97 4.08 17.60 5.60 0.398b ± 0.690 2.245a ± 0.364 2.455a ± 0.167 2.264a ± 0.002 0.027 404 Unión con 

ácidos nucleicos 

4601 Predicted protein: Zn-
dependent peptidases 

Populus 
trichocarpa gi|224141065 71.58 6.50 58.49 6.42 1.883a ± 0.271 0.000 b ± 0.000 0.000 b ± 0.000 0.000 b ± 0.000 1.8E-

05 283 Actividad 
hidrolasa 

6451 mRNA-binding protein 
precursor 

Nicotiana 
tabacum gi|32746733 45.48 7.19 44.24 6.51 1.804b ± 0.185 2.203a ± 0.207 2.404a ± 0.105 2.411a ± 0.062 0.05 125 Unión de 

nucleótidos 

6705 
Glycyl-tRNA 
synthetase  (EC: 
6.1.1.14) 

Ricinus 
communis gi|223548633 83.21 7.13 77.26 6.60 1.338a ± 0.390 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.002 109 Unión con 

ácidos nucleicos 

8550 
PAE (Pectina 
cetylesterase) (EC 
3.1.1.6) 

Litchi 
chinensis gi|192764525 53.43 7.82 52.87 8.51 1.159a ± 0.361 1.023a ± 0.912 0.000b ± 0.000 0.000b ± 0.000 0.046 72 Actividad 

esterasa 

Proteínas de respuesta a estrés 

4701 Heat shock protein, 
putative (EC: 1.3.1.74) 

Ricinus 
communis gi|223532877 86.31 6.47 70.9 5.14 1.134b ± 0.064 1.310b ± 0.066 1.604a ± 0.095 1.625a ± 0.034 0.002 84 Unión 

Citosol/Glicolisis 

2749 Putative germin (GL22 ) Arabidopsis 
thaliana gi|26449711 80.78 6.12 23.48 8.39 1.771a ± 0.897 1.029b ± 0.081 0.000c ± 0.000 0.000c ± 0.000 0.038 164 Unión 

7617 Glyoxysomal beta-
ketoacyl-thiolase (EC: 

Brassica 
napus gi|1066163 57.6 7.57 48.66 8.48 1.981a ± 0.056 1.711b ± 0.093 1.790b ± 0.103 1.675b ± 0.006 0.045 211 Actividad 

tioliasa 
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2.3.1.16) 

Fijación de Nitrógeno y Metabolismo de Aminoácidos 

2430 Cysteine synthase (EC: 
2.5.1.47) 

Solanum 
tuberosum gi|11131626  41.55 6.21 34.34 6.27 2.162a ± 0.129 1.886ab ± 0.127 1.407b ± 0.218 1.624b ± 0.116 0.043 406 Actividad 

sintasa 

4609 

Ketol-acid 
reductoisomerase, 
chloroplast precursor, 
putative (EC:1.1.1.86) 

Ricinus 
communis gi|223535574 70.24 6.7 63.23 6.36 1.596a ± 0.340 0.925b ± 0.805 0.000c ± 0.000 0.000c ± 0.000 0.043 109 Actividad oxido 

reductasa 

5414 Transaminase mtnE, 
putative (EC: 2.6.1.1) 

Ricinus 
communis gi|223538651 53.81 6.86 50.42 6.95 0.000b ± 0.000 1.347a ± 0.195 1.346a ± 0.120 1.263a ± 0.012 0.000 303 Actividad 

transferasa 

5609 

Ketol-acid 
reductoisomerase, 
chloroplast precursor ( 
EC 1.1.1.86) 

Ricinus 
communis gi|223535574 70.31 6.87 63.23 6.36 2.196a ± 0.230 2.050a ± 0.158 1.282b ± 1.112 0.000c ± 0.000 0.043 381 Actividad oxido 

reductasa 

Puntos no identificados 

104, 1123, 3206, 5205, 9208 

Leyenda: Control: Brotes cultivados sin 6-BAP. Tipo 1, Tipo 2 y Tipo 3: Brotes cultivados con 4,44 µM de 6-BAP 
*Las proteínas fueron identificadas por MALDI-TOF-TOF y clasificadas de acuerdo a la Enciclopedia de Genes y Genoma de Kioto (KEGG, según sus siglas en inglés) 
a El número de acceso a las bases de datos de acuerdo al SWISS-Prot (sp); NCBInr        
b El Mr (en Da) y pI de proteínas homólogas  fue calculado con la herramienta disponible en el sitio http://www.expasy.ch/tools/pi_tool.html      
c Los términos de función molecular fueron inferidas a partir  del KEGG.  
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Anexo 4. Listado de proteínas identificadas a partir del PC1. 

SSP 
Nombre de la 

proteína 

Organismo 

de referencia 

No.de acceso 

a bases de 

datos
a
 

Experimental Teórico
b
 Control Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3 

Valor 

Mascot 
PCA  

Molecular 

Function
c
 Mr pI Mr pI X DS X DS X DS X DS 

Protein translation. folding and degradation 

8110 
Proteasome subunit 
beta type. putative 

(EC: 3.4.25.1) 

Ricinus 
communis gi|223534323 28.35 8.15 32.76 8.26 1.195 ±0.742 1.7 ±0.047 1.737 ±0.065 1.73 ±0.019 131 0.982 Hydrolase 

activity 

6108 
Proteasome subunit 

beta type-1  
(EC:3.4.25.1) 

Petunia x 
hybrida gi|17380185 26.88 7.12 24.61 6.3 1.208 ±0.801 1.678 ±0.037 1.689 ±0.082 1.645 ±0.017 207 0.971 Hydrolase 

activity 

Chloroplast: Photosynthesis: electron transfer chain 

7003 
Photosystem I reaction 

center  subunit II. 
chloroplastic 

Glycine max gi|148372347 23.28 7.34 23 9.63 0.93 ±0.923 1.603 ±0.110 1.568 ±0.09 1.657 ±0.057 133 0.972 Protein 
binding 

5314 
Carbonic anhydrase 

isoform 1 (EC: 
4.2.1.1) 

Gossypium 
hirsutum gi|4754913 35.75 6.94 34.85 6.94 0.817 ±0.067 0.965 ±0.045 0.546 ±0.474 0.000 0.000 182 0.979 Hydratase 

activity 

Redox Maintenance 

3417 Lactoylglutathione 
lyase 

Citrus x 
paradisi gi|2213425 42.59 6.37 32.64 5.46 1.703 ±0.037 1.772 ±0.123 1.236 ±1.071 0.000 0.000 203 0.982 Lyase 

activity 
Nitrogen Fixation and Aminoacid Metabolism 

3301 
Cytosolic cysteine 

synthase (EC: 
2.5.1.47) 

Solanum 
tuberosum gi|12081917 41.38 6.25 34.3 5.93 1.896 ±0.254 1.946 ±0.150 1.299 ±1.128 0.000 0.000 182 0.969 

Cysteine 
synthase 
activity 

Unknown biological process 

3311 Hypothetical protein Vitis vinifera gi|147805616 30.89 6.49 27.17 5.64 1.106 ±0.732 1.614 ±0.118 1.491 ±0.082 1.541 ±0.013 166 0.969 
Unknown 
molecular 
function 

No identified 

7073, 9208, 9030 
Leyenda: Control: Brotes cultivados sin 6-BAP. Tipo 1, Tipo 2 y Tipo 3: Brotes cultivados con 4,44 µM de 6-BAP 
*Las proteínas fueron identificadas por MALDI-TOF-TOF y clasificadas de acuerdo a la Enciclopedia de Genes y Genoma de Kioto (KEGG, según sus siglas en inglés) 
a El número de acceso a las bases de datos de acuerdo al SWISS-Prot (sp); NCBInr        
b El Mr (en Da) y pI de proteínas homólogas  fue calculado con la herramienta disponible en el sitio http://www.expasy.ch/tools/pi_tool.html      
c Los términos de función molecular fueron inferidas a partir  del KEGG.  

http://www.expasy.ch/tools/pi_tool.html
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