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RESUMEN 

Las fonnas cultivadas y silvestres actuales de P/1aseo/u.v vu/garis difieren no solo 

moñológicamente. también muestran diferencias relacionadas con f"otosintesis y 

transpiración. Con el fin de detectar diferencias anatómicas relacionadas con d uso del 

agua. fueron evaluados genotipos silvestres y cultivados procedentes de tres dif"erentcs 

regiones geográficas de México. en dos tratamientos de humedad del suelo. uno con riego 

y otro con riego deficitario. Para el estudio de la anatomía foliar se usó el foliolo terminal 

de hojas jóvenes totalmente desplegadas y para el xilerna secundario. se usó la porción 

basal de los tallos. Se midió el área y el grosor foliar; el grosor de los parénquimas del 

mesófilo; la densidad de estomas. de tricomas y de células epidérmicas; el área en sección 

transversal de tallo. corteza. xilema y médula; el diámetro y la densidad de los vasos. Se 

estimó la relación de parénquimas (empalizada I esponjoso); los indices de estomas y 

pubescencia: la proporción de xilcma secundario; la frecuencia de vasos por dián1etro; el 

valor de Huber; la conductividad relativa y la vulm:rabilidad del xi lema. Se encontró que d 

área foliar fue mayor en las fonnas cultivadas que en las silvestres y que existe un efecto 

significativo debido a la procedencia dt: los genotipos. sh:ndo n1ayor el área foliar en los 

genotipos procedentes de regiones más cálidas y húmedas que: el de: regiones más secas y 

frescas. Se observaron diferencias significativas para grosor fOliar entre fonnas silvestres y 

cultivadas. En el mesófilo de la fonna cultivada. contrario a lo observado en la Conna 

silvestre. predominó el parénquima en empalizada sobl"c el esponjoso. Bajo estrés hidrico 

se produjo aborto estomático. principalmc:nte en la cpidennis abaxial. en ambas fOrmas. el 

cual fue mayor en la cultivada. El á1"ea del xilcmn. la densidad y el diámetro de los vasos. 

con notable influencia sobl"e el flujo de agua. fueron mayores en la forma silvestre: en la 

cultivada la frecuencia de diámetros de los vasos se restringió a una amplitud rnenor que en 

la silvestre: la capacidad de modificar el número de vasos solital"ios entre tratamientos fue 

mayor en la silvestre. Se concluyó que hay ditCl"encias anatómicas folian .. !S y caulinares 

cntn: las fonnas silvestre y cultivada de P. ni/J.:uris pn>ccdc:ntes de México. Los rcsuhados 

sugieren que la domesticación podda hahel" conducido a poblaciones hojas con mayor 

pl"oporciún de pari!nquima en empalizada y 1nayo1" aborto estomático con10 mecanismo 

adicional de contl"ol de la tl"anspiración bajo condiciones de estrés hidrico. así como una 

n1enor plasticidad del cámbium vasculal". reflejada en la reducción del xilema y de In 

plasticidad de algunos de sus rasgos anatómicos. 
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ABSTRACT 

The current wild and cultivated fbnns of Phaseolus vulgaris L. differ not only 

morphologically but also in traits related with their photosynthcsis and transpiration 

processes. In order to detect anatomical differences related with the use of water .. wild and 

cuhivated genotypes coming from three diOt:rent geographical regions of Mexico were 

evaluatcd. all in well-watcred and watcr-strcsscd conditions. Full-deployed end leaOets and 

basal portions of stcms werc used for lcaf sections and sccondary xylem anatomy. 

respectively. Leaf area and thickncss. spongy and palisade parcnchyma thickness. stomata 

and trichomes densitics. epidennal cells number. cross section arca of the steam. bark,. 

xylem and pith. vesscl diamctcr and density were measurcd. Parenchyrna ratio (palisade I 

spongy). stomata and trichon1cs indexes. sccondary xylem proportion. vessels dinmcter 

frequency, Huber valuc. xylcm rclntive conductivity nnd vulnerability were also cstimatcd. 

Leaf arca was highcr in the cuhivatcd form than in the wild one. A significant etTect of 

provennnce of the gcnotypes wns showcd. bcing bigger thc lt:af arca in genotypes from 

warmer and humid rcgions than thosc from drier and freshcr oncs. Significant diffcrcnces 

were observcd on lcaf thickncss betv.•c:en wild and cultivatcd forms. In thc cultivars 

mesophyll. the palisadc parenchyma prcvailcd upon the spongy onc. Undcr water stress. 

stomatal nbortion took place. mainly in thc abaxial epidermis. in both wild and cultivated 

forms. although slightly highcr in thc lattcr. Xylcm arca. vessels dcnsity and vcssels 

diametcr. notably important on water 1low. was hig.hcr in thc wild plants. In thc cuhivatcd 

plants. diamcter frequency of vesscls was limited to oncs '\Vith smallcr width. smallcr than 

in the wild ones. Thc capacity to modi f)' the nun1bcr of solitary vcsscls an1ong the diffcrcnt 

treatments was superior in thc '\vild fOrn1s. \Ve l:oncludcd that thcrc are diffcrenccs in lcaf" 

and xylem anatomy bt:l'\vccn wild and cuhivatcd fom1s of P. nlfguris originating in 

Mcxico. Rcsults suggcstcd also that domcstication of thc comn1on bcan could havc lcd to 

plants with lcavt:s having highcr proportion of palisadc parcnchyma and a highcr capacity 

of stomatal abortion. Both_ as furthcr fCaturcs and rnechanisms of walcr loss control under 

'\Vater stress conditions. In addition to. a smallcr plasticity of thc vascular cambium. 

exposed upon the reduction of tht: xylem; as wcll as in thc plasticity of sorne of its 

anatomical fcatures. 

TESIS CON 
FA1 .. lJ-, r:¿ UfllGEN 



PRIM~RA PARTE 

1) IMPORTANCIA DE LAS LEGUMINOSAS 

En épocas relativamente recientes~ el hombre abandonó el hábito nómada; posiblemente sus 

actividades y experiencias como recolector Je brindaron tal nivel de conocimientos botánicos 

de las especies usadas que en un momento dado se encontró lo suficientemente preparado para 

sembrarlas y cuidarlas9 como de hecho ha venido haciendo desde hace milenios; el cultivo 

implicó la transformación de la naturaleza y significó el control de la disponibilidad de los 

recursos (Braidwood._ 1960: citado en Casas et al. 1997). Con la agricultura~ el hombre no sólo 

fundó la civilización y logró independizarse en gran medida del mundo natural. sino que dio 

origen a poblaciones cultivadas de especies que hasta entonces solo existían en fonna silvestre 

(Hadan. 1992). 

Las gramíneas y Jas leguminosas han sido esenciules para el hombre; las primcrJs por 

suministrar alimentos ricos en energía. tanto para él como para sus animales. y las segundas 

por su aporte de nitrógeno a los suelos cultivables y de proteínas para Ju dicta. De las 

evidencias arqueológicas se desprende que la dependencia del ho1nbrc de an1bas parece haber 

sido un hecho simultáneo, al igual que su domesticación, debido a que ciertas leguminosas y 

gramíneas fueron especificas de algún centro agrícola primitivo, con10 GJ.vcine y Ory::a en 

Asia, Pisun1 y Lens con Triticun1 y Hordeunz en el mediterráneo, Plta.w .. ~ulus y Zca en América 

y Sorglrum y Vig1w en África (lsely. 1982). 

Se desconoce cuándo el hombre notó que los cultivos crecían n1cjor en sucios habitados 

simultánea o previamente por leguminosas; sin embargo. se sabe que los romanos practicaban 

la rotación de cultivos; pero a medida que la agricultura se extendía hacin el norte de Europa. 

el uso de leguminosas fue menos exitoso. al menos en sus primeros tiempos. probnblcrncnte a 

causa de la ausencia de cepas adecuadas de Rlzi=obium. En Ja época feudal se volvió a 

practicar la rotación de cultivos (con el uso de kledicugo y Tr~·fi>li11n1) con el doble propósito 

de mejorar el sucio y alimentar a los animales: también se sabe que en América prccolon1bina. 

en los altiplanos 1nesoamericanos y andinos. el frijol y el maíz se cultivaban simultáneamente 

(lsely. 1982). 
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Eco (1999). reflexionando sobre los grand~s acontecimientos del milenio y la pobreza 

nutricional que aquejó a Europa entorno al siglo X d.C .• concluye que " ... cuando en el siglo X 

se empezó a extender el cultivo de legumbres. tuvo un ef'ecto profundo en toda Europa. Los 

trabajadores pudieron comer más proteínas; como resultado. se hicieron más rubustos. 

vivieron más años. criaron más hijos y repoblaron el continente". Y no sólo de Europa. ya que 

siglos más tarde. Jos europeos se extendieron por el resto del mundo. Así. a la pregunta "¡,qué 

pasa con los no europeos?" responde acertadamente que " .. .Ja historia de esos continentes 

habría sido distinta. de igual forma que la historia comercial de Europa no habría sido la 

misma sin Ja seda de China y las especias indias". Según este pensador. la civilización actual 

tiene una deuda enorme y antigua con las leguminosas. 

Las leguminosas constituyen un grupo cosmopolita cuya característica más evidente es el 

gineceo unicarpelar con óvulos parietales que. una vez desarrollado. fonna una legumbre 

generalmente dehiscente. El fruto subterráneo e indehiscente de Aruchis o el de Melilotus que 

es casi un aquenio. son algunas entre muchas excepciones. Un gran número de ellas se 

caracteriza por presentar flores papilionadas y es notorio su si1nbiosis con la bacteria del 

género Rhi=ohilun. fenómeno muy común en la familia (Jscly. 1982). 

De acuerdo con Smant ( J 990) las leguminosas abarcan tres sub-familias: i) Cuesulpinoideue. 

presumiblemente Ja más primitiva y diversificada. constituidas principaln1entc por especies 

leñosas tropicales .. cuyas flores presentan la corola bien desarrollada .. regular o irregular (sin 

llegar a ser papilionada): muchas de ellas no son fijadoras de nitrógeno.. aunque esta 

innovación parece haberse originado en este grupo; ii) Mimosoideue. posiblemente derivada 

de la anterior: las flores individuales se reducen y se agregan en pequeñas cabezuelas o espigas 

compactas observables a simple vista y de las cuales destacan los estambres filan1entosos que. 

junto con las hojas bipinnadas. carJcteriza al bYTUpo. Entre ellas el número de fijadoras úc 

nitrógeno es mucho mayor que en el anterior y siguen siendo en su mayoria leñosas tropicales 

y iii) Pupilio11oideae. constituye el gran éxito en la historia evolutiva de las leguminosas: 

probablemente también tuvo su origen en las Caesalpinoidcac: sus miembros más primitivos 

son leñosos tropicales. de flores casi regulares o sub-papilionadas. No obstante. estos tres 

b'Tllpos son tratados por algunos autores separadamente como familias (Cronquist. 1981 y 

Dahlgren. 1983: citados en Judd et al .• 1999). 
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El nombre de papilionadas data de 1561 (citado en lsely. 1982). cuando Cordus comparó la 

forma de la flor con Ja de una mariposa: un pétalo dorsal o estandarte, dos pétalos laterales o 

alas y dos ventrales. fusionados o casi. que contbnnan la quilla: 1 O estambres libres en las más 

primitivas o fusionados en forma de vaina alrededor del pistilo (monadelfos) o con el superior 

libre (diadelfos): la organización de la flor facilita Ja polinización en.izada. favorecida por 

insectos (lsely. 1982). Las Papilionoideae son muy prolíficas en hábitos. de leñosas a 

herbáceas o de perennes a anuales: también es exitoso en ambientes ecológicamente diversos 

y. aunque preferentemente se distribuye en regiones tropicales. ha irradiado hacia zonas 

templadas y climas áridos. de tal fonna que se encuentra en la mayoría de los ambientes. Casi 

todas las especies cultivadas de este b,"Tllpo son herbáceas y la nlayoría tiende a la formación de 

nódulos fijadores de nitrógeno. convirtiéndose en el más irnportantc agente biológico de 

fijación (Allen, 1973; citado en lscly, 1982; Judd et al .• 1999). 

De las especies de leguminosas domesticadas. las que han experimentado mayor modificación 

son. sin duda. las que producen semillas comestibles: Cicer arietinu111. Lens culinaris, Pisum 

sutivun1, Vicia faba y Luthyr11s sativus, en el Mediterráneo y el cercano oriente: Phuseo/us 

coccineus, P. lunalus. P. ucutifolius. P. po/yanthus. P. \•ulgaris y Arachis hipogea, en 

América; Vigna u11guic11/a1u y V. suhterranea se cree fueron domesticadas en Africa: V. 

radiata, V. nu111go y V. aco11itifolia en India y J-': ungularis y V. tunbellata en el lejano oriente. 

La concentración de especies domesticadas no parece ser un hecho fortuito ni restringido a un 

área geográfica determinada (Smartt. 1990). 

11) ADAPTACIONES DE LAS PLANTAS A LA DOMESTICACIÓN 

La domesticación es un proceso mediante el cual el hombre selecciona y adecua organismos 

de origen silvestre a un conjunto de condiciones "artificiales" de crecimiento y desarrollo. En 

todo este proceso el hombre dctermin:.l y selecciona los rasgos deseables que deben poseer. 

Harlan ( t 992) sugiere que el mayor tamaño de las scn1illas es una entre las adaptaciones de 

las plantas cultivadas. Muchas de las diferencias entre fonnas silvestres y cultivadas ocurren 

con sorprendente rapidez y son aceleradas por el incren1ento en la frecuencia de Jos fenotipos 

con valor antropocéntrico. proceso que dificilmcntc ocurriría en la naturaleza. Dado el amplio 

espectro de especies vegetales sometidas al proceso de domesticación y para tan diversos usos 

(alimenticio. mecánico. textil. medicinal. esencial. ornamental. cte.) conviene delimitar este 

TESTS CON 
FALLl\ i}~~ OEIGEN 



4 

apartado al primero de los satisfactores del ho_mbre: alimento. Y de ellos. a los granos. entre 

los que tanto cereales como legumbres tienen una posición de primera importancia. por el 

papel que han jugado aportando carbohidratos y proteínas a la dieta del hombre y de sus 

animales. 

Uno de los rasgos más sobresalientes que distinguen a las formas domesticadas de sus 

ancestros silvestres ha sido la supresión de los mecanismos de dispersión de las semillas. 

característica que representa un indicio de domesticación claro (Harlan. 1992). En las 

leguminosas el proceso tiene sus implicaciones anatón1icas. asociadas a diferencias en la 

orientación y el grado de lignificación de las fibras de las suturas de la legumbre. que Ja 

convirtieron en indehiscente (Smartt. 1990). Sin embargo. la retención de la semilla en 

cereales (y tambiCn en leguminosas) parece ser un mecanismo sin1plc que está bajo el control 

de uno o dos genes y que se da con cierta frecuencia en la naturaleza (Hartan. 1992). así que 

la domesticación sólo aumentó la frecuencia de los genotipos con dicha característica. 

Harlan ( 1992) y Smartt ( l 990) hacen una lista de can1bios que. aunque referidos u cereales y 

leguminosas. pueden ser aplicables a otras plantas cultivadas. De las diferencias n1orfológicas 

entre f'ormas silvestres y cultivadas que fueron acentuadas por lu don1csticución. dcst~1ca el 

"gigantismo" que se observa en las poblaciones domesticadus. como consecuencia del interés 

que el hombre puso desde un principio en scn1illas y frutos 111ás grandes: estos rasgos traen 

consigo otros. como tallos más robustos para poder soportar aquellos. lo mismo que para 

soportar láminas foliares n1ás amplias que incrementan el volun1cn de fotosintatos: es decir. 

hay cambios adicionales que no neccsarfamcntc estaban en la mente de los domcsticadores y 

que son el resultado de una tendencia a mantener una correlación alo1nétrica. Otra de las 

diferencias moñológicas entre las f'onnas silvestres y cultivadas que ambos autores 

mencionan. es la f'orma de crecimiento. En lus formas cultivadas el nUmero de ramificaciones 

es menor y predomina el hábito de crecimiento y desarrollo dctcnninado: también se acentUan 

las dif'erencias en la forma de vida. puesto que los don1esticados (herb¡\ceas) pasan de ser 

perennes (o scmipcrennes) a anuales: además. para fines de una agricultura extensiva y 

n1ccanizada9 se aeonan los ciclos de vida ejerciendo una presión de selección sobre los ritmos 

fenológicos. conduciendo a poblaciones cuyos procesos reproductivos sean cada vez más 

sincronizados. 



s 

Fisiológicamente. la presión de selección gerierada por la domesticación apunta hacia la 

mayor producción de materia seca dirigida hacia semillas y/o frutos. más que hacia otras 

fonnas de acumulación o reserva o tejido vegetativo cuando estas son las estructuras de 

interés antropocéntrico. ya que si se tratara de bulbos. tubérculos. hojas. fibras o celulosa. la 

domesticación apuntaría en otra dirección. Ese parece ser el rasgo fisiológico más distintivo 

entre formas silvestres y cultivadas. Sin embargo. el proceso de domesticación también ha 

acentuado otras diferencias fisiológicas entre ambas fonnas: una de ellas es la reducción o 

supresión de los procesos relacionados con la latencia de la semilla. característica que es muy 

importante en la homogenización de los ciclos de cultivo y cosecha; en este sentido. lo 

señalado por Hartan ( 1992) resulta interesante e ilustrativo del significado adaptativo de esta 

característica. ya que en un campo de cultivo. las primeras semillas en gcnninar producirán 

plántulas que tendrán menos competidores por la luz. y si éstas provienen de sen1illas grandes. 

su desarrollo inicial será más vigoroso; de tal manera que serán Cstas y no las tardías las que 

tengan mayores oportunidades de pasar sus características (genes) a Ja siguiente generación. 

Otra de las diferencias está relacionada con la independencia. en general. del fotopcriodo. lo 

cual tiene un panicular interés en especies que han sido introducidas en latitudes distantes de 

sus centros de origen,. lo que ha sido bastante común. 

No siempre una misma especie es seleccionada con idénticos propósitos o por las mismas 

preferencias. Se puede dar mayor imponancia al color del grano. o el sabor. la textura o 

alguna otra propiedad. y en el proceso los rJsgos asociados con las características de mayor 

interés serán también seleccionadas de íorma indirecta. Reducir el fenómeno de la 

domesticación en una u otra dirección seria ignorar la riqueza de matices y direcciones que 

puede seguir el proceso. 

111) EL GÉNERO Pha.<eo/11.•·· CENTROS DE ORIGEN Y DOMESTICACIÓN 

El género Phaseo/us L. es el nlás grane.fo (cerca c.h! 50 spp.) y cconórnican1entc rnús i111portantc 

de la subtribu Phaseoli11ue en el nuevo inundo. a pesar de que Ju lista de especies en el género 

había sido abultada en el pasado al incluir en ella especies cultivadas y micrnbros de otros 

géneros. En América su distribución se centra en el altiplano n1cxicano y se extiende desde el 

none de Argentina hasta el sur de Arizona central. Nuevo México y el oeste de Texas 

(Mercado-Ruaro y Delgado-Salinas. 1998). 

TESTS cnN 
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El género es relativamente joven en términos evolutivos y posiblemente sus miembros 

comparten una constitución genética básica. así como una capacidad similar para responder a 

la selección por domesticación; además 9 mantienen una cierta capacidad de producir híbridos 

interespecíficos. n1ecanismo que ofrece muchas posibilidades para la generación de 

poblaciones con alta variabilidad genérica. Sin embargo. no todos los laxa se encuentran 

expuestos a la presión de selección con fines de domesticación. De esta manera las especies 

geográficamente más remotas. teniendo probablcn1cnte las mismas potencialidades de 

domesticación. evidentemente han corrido con otra suerte y algunas especies con 

potencialidades para ser domesticadas. por accidentes fitogcográficos. quedaron relegadas 

(Smartt. 1990). 

El conocirnicnto de Jos centros de origen resulta de interés. entre otras cosas. porque éstos 

constituyen un vinculo posible entre las fom1as cultivadas y silvestres de una misma especie. 

pem1itiendo Ja conservación de una potencia) fuente de genes útiles que eventualmente llegan 

a perderse durante la domesticación. Las especies don1esticadas se encuentran en la sección 

Plta.,·eolu...-; ellas son (en orden de importancia): P. t-•11/gari...- (frijol común). P. /1111a111...- (frijol 

lin1a). P. coccineus (frijol ayocote). P. ucutifoliu...- (frijol tépari) y P. po/yunthu...- (frijol acalctc) 

(Smartt. 1990: Gepts. 1996). Estas especies pertenecen a un mismo grupo monofilético. salvo 

P. lunatus. perteneciente a una rama vinculada a Sudamérica (Delgado-Salinas et ul .. 1999). 

En cuanto al origen de las formas domesticadas. en 1928 Jvanov (citado en Sousa y Delgado. 

1 979) propuso como centro de domesticación de Pltu...-eo/us ucutifo/ius el suroeste de Estados 

Unidos de Norteamérica y el noroeste de México. donde coexisten las formas silvestres y 

cultivadas: sin embargo los restos arqueológicos más antiguos fueron encontrados en el área 

de Tchuacán. donde se cree que desapareció la forma silvestre por In ncción de herbívoros 

domésticos. En 1943 Mackic (citado en Sousa y Delgado. 1979) basado en el tnmaño de las 

semillas y en la presencia de fonnas menos seleccionadas. llegó a Ja conclusión de que 

Pltaseo/us /1111u111...- erJ originario de Guatemala. pero los restos arqueológicos provenientes de 

Perú, donde las semillas encontradas en las ruinas más antiguas son de un tan1año bastante 

mayor que las correspondientes a las formas silvestres de las mismas localidades. sirvieron de 

apoyo a Allard. en 1960 (citado en Sousa y Delgado. 1979) para designar a esta región 

TESIS CON 
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sudamericana como lugar de origen de la espe~ie. En 1965 Kaplan (citado en Miranda. 1979) 

estableció que P. Junatus tuvo dos grandes centros de domesticación: Pcní y México. 

Posteriormente. Brüchcr ( 1989) estableció que P. lllnatus se comenzó a cultivar hace unos 

2000 a 3000 años y propuso tres centros de domesticación independientes: el sureste de USA. 

Mcsoamérica y la cordillera de Los Andes. Caicedo et al. ( 1999). señalan la existencia de dos 

pozos génicos para la forma silvestre de P. lunatus, uno entre Ecuador y Perú y otro entre 

Centroamérica y las tierras bajas de Jos trópicos sudamericanos. 

Smartt (1990) indica que Plzaseo/us po/yantlzus tuvo dos centros de domesticación. uno en 

México y otro en Colombia: sin embargo. un estudio de variabilidad de proteína total en 

materiales silvestres. escapados y don1csticados. sugiere que esta especie fue domesticada en 

Guatemala a panir de un ancestro aún presente en la región y que. posteriormente. fue 

introducido en el norte de Los Andes (Schmit y Dcbouck. 1991 ). El origen mexicano de 

Phuseo/us coccineus es el menos discutido (Smartt. 1990) .. puesto que tos restos arqueológicos 

coinciden con las áreas de los progenitores silvestres. que también son las zonas de mayor 

diversidad genética. es decir. la zona ten1plada de México en una altura de -2000 msnm. 

IV) EL FRl~OL COl\.-IÚN (Plia.'>c!t1l11.<t •·ul¡.:ari ... · L.) 

Vavilov .. en la tercera década del siglo XX. señaló a Mesoumérica con10 centro de origen de 

Phuseo/us \•u/guris debido a la gran variedad de poblacionl.!s cultivadas presentes en dicha 

región: sin embargo, pese a mucho:; esfuerzos. no logró colectar la fonna silvestre (o 

antecesor) para fundmnentar su hipótesis (Gcntry. 1969). Años más tarde comenzaron los 

reportes acerca de las poblaciones silvestres. prin1cro en Sudan1érica y posteriormente en Ja 

región de Guatemala. Con estos hallazgos, el origen an1ericano del frijol común quedó 

finahnentc aclarado (Gcpts Cl a/. 1986). f\-tuy pronto SI.! observó que entre las poblaciones 

silvestres Mesoamericanas y Andinas habin diferencias f'cnolúgicas y n1orfológicas notorias 

(Vandcrborght. 1983) que plantearon una nueva interrogante: ¡,Dónde exactamente había 

ocurrido la domesticación del frijol común"? y. con10 era de espen1r. las hipótesis comenzaron 

a surgir casi con cada nuevo aporte o dcscubrin1iento. 

Según Miranda (1967. citado por Kaplan. 1981) al menos un grupo de poblaciones cultivadas 

de frijol se originó en la región de México y Guatemala: Gcntry ( 1969) señaló que la 
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domesticación del frijol había ocurrido en ~éxico y que de allí habría sido llevado a 

Sudamérica. Sin embargo. para Berglund-Brücher y Briicher ( 1976. citado en Gepts et al .• 

1986) el frijol pudo haber sido domesticado independientemente también en Sudamérica. Con 

el repone de los primeros registros arqueológicos. que incluían hallazgos de antigüedad 

similar en Tehuacán (México) y el Callejón de Huaylas (Perú) (Kaplan, 1967; Kaplan et al. 

t 973). se inició el ordenamiento de este cultivo. 

Evans ( 1976). anticipándose a muchos trabajos y autores. sugirió dos centros de 

domesti.cación. uno mesoamericano con cultivares de semillas pequeñas y otro sudamericano 

con cultivares de semillas más grandes. Sin embargo. Kaplan ( 1981 ). sobre la base de 

hallazgos arqueológicos más recientes y de otras consideraciones .. apuntó hacia la hipótesis de 

una domesticación sudamericana que postcriorn1cnte se difundió hacia el norte.. hacia 

Mesoamérica. Según él. las poblucioncs silvestres presentes actuahncnte en Mesoamérica 

serian el resultado de una regresión temprana al medio silvestre de ancestros domesticados. 

Por esos años se iniciaba la aplicación de nuevas técnicas en la solución de problemas 

filogenéticos.. las cuales también fueron usadas en frijol. El análisis de los patrones 

elcctroforéticos de la fascolina .. la principal proteína de la semilla (Ma y Bliss. 1978~ Brown et 

al ... 1982). reveló la presencia de diversos tipos c·r·. ··s .. y .. Cº) entre cultivares de frijol. en 

los que Jos fenotipos .. Tu y .. s·· resultaron ser distintos entre sí y no presentaban polipéptidos 

comunes. mientras que el fenotipo ºCº parccia ser un tipo de rccon1binante de los anteriores. 

con los que compartía similitudes. Esto condujo a Gcpts et al. ( 1986) a comparar los patrones 

electrororéticos de faseolina entre las formas silvestre y cultivada. encontrando que: i) había 

J:.'Tiln variabilidad en la forma silvestre mesoamericana: ii) esta gran variabilidad no se encontró 

en la contraparte andina._ la cual sólo presentó el patrón tipo ._T .. ; iii) la forma cultivada 

mostraba patrones geogr.ificos en los que el tipo .... s•• era prcdo111inantcn1cntc rncsoamericano, 

mientras que el tipo .. r• era característico de Sudamérica: y finalmente iv) habfo una estrecha 

relación entre el tamaño de Ja semilla y el tipo de patrón en la forma cultivada. relacionándose 

.. ,. con scn1illas grandes y .. S .. con semillas pequeñas. Estos resultados reforzaron la hipótesis 

de la domesticación independiente en )as dos regiones .. planteada por Evans ( 1976) y también 

pusieron en relieve la posible existencia de un ancestro común de ambos grupos de frijol. 

TEms CON 
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Colombia. por su situación geográfica y antec,edentes culturales, comenzó a verse como una 

zona de posible encuentro y contacto entre estos dos. y cada vez más aceptados, centros de 

domesticación y acervos genéticos; las costas atlántica y pacifica, los grandes rios navegables, 

las antiguas civilizaciones, hacían de esta región un cruce de caminos y un lugar de contactos 

natural y cultural obligados entre el norte y el sur del continente (Berna) y Riechel-Dolmatoff .. 

1953, 1965; citados en Gcpts y Bliss, 1986). Además, diversos autores habían reportado la 

presencia de poblaciones silvestres en Ja región oriental de los Andes colombianos (Gepts y 

Bliss. 1986). 

Los patrones electroforéticos de fascolina de materiales provenientes de esta región del norte 

de Sudamérica. revelaron que a medida que se avanzaba hacia el sur. el tipo de faseolina 06S .. 

(asociado a la semilla pequeña mesoamericana) se hacia rncnos frecuente. hasta desaparecer; 

mientras que el tipo ...... (asociado a la semilla grande andina) se incren1cntaba. Pero los 

patrones electroforéticos de la faseolina revelaron algo aún más interesante. Entre las fonnas 

cultivada y silvestre colombianas se encontraron patrones tipo ºB'" y ºCH"' no encontrados en 

materiales provenientes de otras zonas geográficas. sugiriendo a Colombia con10 un nuevo 

centro de domesticación para el frijol (Gepts y Bliss. 1986). 

Los estudios hechos con la faseolina de materiales silvestres y cultivados revelaron. en primer 

Jugar. que era posible distinguir las poblaciones silvestres de cualquier lugar de procedencia 

con base en sus tipos de fascolina c·s·· y ""t\1 .. en l'v1csoan1érica. ""B"" y ""CH .. en Colombia y 

.. T .. ul sur de los Andes). lo mismo ocurría para las poblaciones cultivadas relacionadas: en 

segundo lugar. erJ casi un hecho que la domesticación del frijol había sido múltiple (al menos 

en dos áreas principales. una en Mesoamérica y otra en el sur de los Andes. y una menor en 

Colombia). También se puso de manifiesto que el proceso de domesticación estaba 

acompañado de una reducción en la diversidad genética en la forma cultivada. en comparación 

con la de poblaciones silvestres relacionadas (Kocning f;!f uf .• 1990: Sonnante et ul .• 1994 ). 

La presencia de una rnayor diversidad de poblaciones en f\..1csoan1érica (Delgado. 1985) hizo 

retomar la idea originul de Vavilov de considerar a esta región como centro de origen tanto del 

género como de la especie Pltaseolus vulguris. y que su posterior dispersión hacia Jos Andes 

explicaba Ja reducción. hoy notoria. de la diversidad genética en aquella región de adopción. 

TESIS CON 
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Sin embargo. esto suscitó nuevas consideraciqnes y la polémica continuó abiena; ya que ]as 

diferencias en diversidad genética podrían obedecer a otras razones. 

Para Koening et al. ( 1990). debido a que las poblaciones silvestres sudamericanas habían sido 

localizadas en ambientes cerrados (bosques mesotérmicos desde Venezuela hasta Argentina). 

habría ocurrido una fucne presión de selección hacia semillas más grandes capaces de 

producir plántulas vigorosas. mientras que las mesoamericanas. asociadas más bien con 

vegetación secundaria o de tipo arbustivo y mucho n1ás abierta. habrían dirigido la selección 

hacia semillas más pequeñas. Adicionalmente .. la región Andina probablemente ofreció una 

menor diversidad ambiental y. por lo tanto. una menor diversidad en la selección que la que 

pudo haber ofrecido la región mesoamericana. 

Los análisis de isocnzimas (Kocning y Gcpts. 1989: Singh et al. 199la) realizados para 

complementar los estudios de diversidad de -faseolina. confirmaron el panorama de la 

organización de Ju diversidad genética del -frijol. revelando de nuevo la existencia de dos 

grandes grupos: uno desde México hasta Perú y otro desde alli hasta Argcntinn y confim1aron 

la mayor diversidad mesoamericana en comparación con la del acervo genético andino. 

También se puso de relieve la presencia de una zona geográfica de transición (Colon1bia-Perú) 

entre los dos grandes grupos mesoamericano y andino. que nuevamente sugirió considerar a 

esa región como un centro menor de diversidad y domesticación de la especie. 

Dcbouck el al. ( 1 993) realizaron un estudio detallado de diversidad genética y distribución 

ecológica de la región noroccidentnl sudamericana. para lo cual contaron con materiales no 

estudiados ni reportados previamente. producto de nuevas colecciones hechas en la región. 

Encontraron que la distribución del frijol constaba de tres sub-regiones discontinuas (desde 

Venezuela hasta Perú). correlacionadas con ambientes secos y temperaturas intcm1cdias. 

conocidos como .. bosques secos n1ontanos0

• Tan1bién encontraron que las vnricdades de 

origen andino eran cultivadas a mayor altitud que las de origen mcsoaml!ricano. con lo que se 

concluiría que las variedades andinas habían sido adaptadas a temperaturas tnás frescas. 

Los análisis de isoenzirnas y fascolinas de esos materiales nlostrJ.ron que algunas poblaciones 

silvestres de Ecuador y del norte de Pcní podrian ser intcnncdias entre los dos grandes grupos~ 

sugiriendo que podrían constituir híbridos entre ambos acervos genéticos o que podrían 
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representar relictos de un ancestro común del q~e se habrían separado en tiempos pre-agrícolas 

las dos grandes ramas actuales (Debouck et al. 1993). Previamente Khairallah et al. (1990) 

habían encontrado. en materiales de esta misma región. una mayor diversidad de ADN 

mitocondrial ( mtADN) en comparación con los pertenecientes a los dos b'Tandes grupos. 

Adicionalmente. se ha sugerido que el frijol se encuentra en una fase de especiación que 

podría culminar con la generación de barreras en el flujo genético entre los dos grandes 

acervos. Un fuene argumento en este sentido ha sido la presencia de letalidad Fl en algunos 

híbridos entre fenotipos mesoamericanos y andinos (Gepts y Bliss. 1986). cuyo mecanismo 

tiene un control genético sencillo y que consta de dos genes complementarios. los cuales al 

unirse impiden un desarrollo radicular normal (Gepts, 1994). 

Luego de largos años de trabajo y n1uchos datos a favor, pudiera ser que la doble 

domesticación del frijol común haya quedado bien establecida (Debouck, 1996). no obstante. 

quedarían todavía por aclararse Jos detalles del proceso dentro de cada región. para lo cual se 

requiere establecer las ubicaciones de las regiones de domesticación para cada acervo (Gepts. 

1994). 

También. permanece sin respuesta lo relacionado con Ja génesis u origen del frijol. Al 

respecto, Debouck (1996) plantea dos hipótesis: I) uno de los acervos genéticos deriva del 

otro, o 2) los dos provienen de un tercero. que vendría a ser ancestral para ambos. Este autor se 

inclina por la segundn hipótesis, basándose en nuevos datos sobre las faseolinas. En la región 

de Ecuador y Perú se han encontrado poblaciones con fascolina tipo ··r· que es de menor 

complejidad que las ... $ .. y ""T'\ que son características de los dos grandes grupos y por lo tanto 

la secuencia de nucleótidos responsables de la fascolina ••r• debería ser considerada como 

primitiva o ancestral. Por otro lado, la estructura secundariu de esta proteína es muy similar a 

una globulina que se encuentra presente en Phust!olus po(l·u11thus. por Jo que se podría 

especular que pertenecen al mismo linaje. Los análisis de ADN de cloroplastos (cpADN) 

muestran estrechas relaciones entre /'. vulgaris de Ecuador y P. po/ya11th11s centroamericano. 

Además. se considera que P. vulgaris. P. po/yantltus y P. coccineus constituyen un h~Pº 

capaz de producir híbridos. probablcn1entc junto con P. costuricensis Frcytag & Dcbouck .. 

recicntcn1cnte descrito (Frcytag y Debouck .. 1996). 
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Con todas las evidencias acumuladas también se podría especular que el actual Phaseolus 

vulgaris evolucionó en la región comprendida entre Guatemala y norte de Peni. de donde 

migró hacia los paralelos tropicales posteriormente (Dcbouck. 1996). La existencia de una 

ligera superioridad en diversidad genética en Jos frijoles mesoamericanos con respecto a los 

andinos es el argumento esgrimido para establecer un origen mesoamericano de la especie; 

pero esta diferencia en Ja diversidad. de acuerdo con Dcbouck ( 1996). puede obedecer a dos 

razones: una. que el hábitat ocupado en Centroamérica y México es mucho más amplio que el 

ocupado en Los Andes: dos. que todo parece indicar que P. vulgaris en su migración al norte, 

antes de ser la especie actual. lo hizo en compañía de otras especies con las que comparte 

secuencias de ADN mitocondrial o cloroplástico. mientras que su migración al sur pudo ser 

más solitaria. 

Un análisis filogenético del género basado en características morfológicas y moleculares 

reveló la existencia de una estrecha relación entre genotipos provenientes de Perú y Ecuador. 

que son considerados como ancestros de Phuseo/us vulgaris. sin embargo. dicho análisis no 

detectó la existencia de los acervos génicos Mcsoan1cricano y Andino descritos para la especie 

(Delgado-Salinas et ul .• 1999). Por otro lado. la aplicación de nuevas técnicas de datación de 

objetos arqueológicos sugiere la ausencia de frijol domesticado de los centros agrícolas 

n1csoamericanos hasta hace -2300 años y en Los Andes --2000 años n1ás antigua (Kaplan y 

Lynch. 1999). Al parecer. no se ha dicho todavía la últirna palabra en estl! sentido. 

V) DISTRIBUCIÓN GEOGR,\¡.·1cA DE LA ..-oRMA SILVESTRE 

DE Pha.,·et1/u.,· vu/¡:aris Y RA.ZAS ASOCIADAS 

El conocimiento actual de Phaseo/us vulgaris establece que la especie se encuentra distribuida 

desde el nor1e de México (-30º N) hasta el noroeste de Argentina (-35" S) en una amplitud 

altitudinal que abarca desde los 500 a Jos 2000 msnn1 y en una pluviosidad desde 500 hasta 

J 800 mn1 (Gepts. 1998). Las poblaciones abundan en México. y son menos frecuentes en 

Ccntroan1éríca. St! presentan. en Los Andes. desde el occidente venezolano hasta la región 

central de Colombia. Luego de un aparente vacío en el suroeste colombiano. reaparecen en 

Ecuador a lo largo de Ja vertiente pacífica de Ja cordillera hasta Perú. donde toman Ja vcnicntc 

oriental a travCs de Bolivia y finalizan en San Luis. Argentina. Esta amplitud gcob-ráfica de 

TESIS CON 
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distribución sin duda habrá posibilitado .distintos tipos de presiones de selección, 

introduciendo, inevitablemente. gran variabilidad genética en Ja especie (Debouck. 1996). 

La forma silvestre Phaseo/us vulgaris está ampliamente distribuida en México desde las 

regiones semiáridas (-350 mm de pluviosidad anual) al none. hasta las regiones subtropicales 

al sur (-2000 mm de pluviosidad anual). a lo largo de Ja Siern1 Madre occidental y en el eje 

neovolcánico central de México. en un rango altitudinal de 800 a 2200 msrun. colonizando 

diversos ambientes. usualmente hábitat pcnurbados con vegetación secundaria (Acosta

Gallcgos et al .• 1998). 

Con base en el análisis de patrones isocnzimáticos. tipos de fascolina y de cienos caracteres 

morfológicos y fenológicos. se ha propuesto la existencia de razas relacionadas con las 

poblaciones cultivadas actuales (Singh et al .• 1991 b). La raza Alesoan1éricu: de zonas cálidas 

y húmedas de Mesoamérica y las partes de baja altitud de Sudamérica. de hábito de 

crecimiento variado .. de folíolos grandes y entrenudos cortos. de ciclo largo e insensibles al 

fotopcríodo. La raza Durungo: de zonas sccns y frescas del norte de México. de crl!cimicnto 

indeterminado .. postrado o scmitrepador .. de hojas pequeñas y entrenudos largos. con ciclo 

corto. La raza Jalisco: de regiones altas y húnu:das del sur de México. Centroamérica y norte 

de Los Andes. de hojas de medianas a grandes. de crecimiento indeterminado. fuerte habilidad 

trepadora y de crecimiento vigoroso. La raza Nue\'a Granada: de las alturas intcnncdias del 

norte de los Andes. de hojas grandes. entrenudos n1cdianos .. insensible al fotopcríodo y forma 

de crecimiento variable. La raza Perú: de zonas andinas más elevadas (>2000m}. de hojas 

grandes y lanceoladas. de largos entrenudos. de crcci1niento variable y muy sensible al 

fotopcriodo. La raza Chile: de Los Andes rncridionales y ambientes secos. de hojas pequeñas .. 

entrenudos cortos y de crecimiento indeterminado. 

TESIS CON 
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SEGUN O~ PARTE 

1) INTRODUCCIÓN 

El frijol común (Phaseolus vulgaris L.) se cultiva ampliamente en todo el mundo a causa del 

valor nutricional de sus semillas y frutos: de acuerdo a Jos datos manejados por Ja FAO (1997; 

citados por Gepts, J 998) algunos países del continente americano (Brasil, México y USA) 

ocupan Jos primeros lugares de producción de granos._ mientras que Europa (Turquía, España e 

Italia) encabeza la producción de frutos verdes comestibles. A pesar de la evidente 

importancia nutricional y económica de este cultivo. el renditniento de frijol {650 kg/ha) se 

encuentra bastante rezagado en comparación con su rcndinlicnto potencial (4000-5000 kg/ha), 

lo cual obedece, entre otras posibles razones. al desaprovechamiento de los recursos genéticos 

en el incremento de la resistencia u factores bióticos y abióticos que impiden la expresión de 

dicho rendimiento potencial (Gcpts. 1994). 

Después de las enfermedades. la disponibilidad de agua es el factor que mayor incidencia tiene 

en el rendimiento del frijol (Schncidcr et u/ .• 1997): es considerado como el principal causante 

de las fluctuaciones en las cosechas y reconocido como una de las prin1cras causas mundiales 

de su baja productividad (Ramírcz. 199:!). L.t disponibilidad de agua lin1ita la productividad. 

afectando principalmente el crecimiento foliar y radical. Ja conductancia estomática. la 

fotosíntesis y la acumulación de materia seca {Blurn. J 997: citado en Pin1cntd et ul .• 1999). 

Siendo ta sequía el factor ambiental que más influencia tiene sobre el crecimiento y el 

desarrollo vegetal. todo conocimiento acerca de las respuestas de las plantas a dicho factor. y 

de los posibles mecanismos de resistencia. contribuye al cntcndirniento de las adaptaciones 

vcgetalcs a ambientes extremos y tiene relevancia desde el punto de vista del manejo y la 

productividad (Schulzc el u/. 1987). 

En gcnen1l. estos mecanismos de resistencia tienden a reducir el consumo de llb"Ua y 

contribuyen a retardar la desecación. Los conocimientos actuales acerca de Ja plasticidad 

fenotípica han pcnnitido entender que en organismos sésiles corno las plantas. sometidos a las 

fluctuaciones ambientales. las respuestas a los cambios en el ambiente inmediato son 

particularmente plásticas debido a que pueden variar el número y tamaño de sus partes y 

pueden distribuir y n:distribuir recursos hacia varios tejidos (Sultan. 1995). Si esto es válido 
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para especies ecológicamente restringidas a ~bientes muy particulares. cuanto más lo será 

para especies con una distribución más amplia que potencialmente ofrece la ocupación de un 

mayor número de nichos. 

En México existen poblaciones silvestres geot..YTáficamente relacionadas con tres de las razas 

cultivadas descritas para la especie: Mesoamérica. distribuida en las zonas de baja altitud .. 

cálidas y húmedas: Jalisco .. distribuida en las regiones altas y húmedas del sur; y Durango. 

presente en las zonas altas. secas y frescas del norte (Singh et al ... 1991 b; Acosta-Gallegos et 

al ... 1998). Esta amplia distribución geográfica hace suponer la existencia de gradientes 

ambientales tanto latitudinal como altitudinalmcntc .. que posibilitan diversos n1ccanismos de 

presión y de selección y. en consecuencia. generan variabilidad genética en la especie. Esta 

variabilidad resulta evidente en la morfología de las poblaciones de Plraseolus "'11/garis. tanto 

silvestres como domesticadas y con base en ella. así como en caracteristicas fisiológicas y 

moleculares. se ha propuesto la agrupación de los diversos genotipos en un total de seis razas 

pencnecientes a los acervos genéticos mesoamericano y andino (Singh et al .. 1991 b). 

En este trabajo se parte de la hipótesis que la domesticación de Pha.w.·olus \111lgaris. siendo un 

proceso dirigido a incrementar el rendimiento de granos. tambiCn pudo haber conducido al 

incremento. la reducción o incluso a la pérdida de ciertos rasgos anatótnicos valiosos para la 

resistencia a condiciones hidricas adversas. n1isn1os que podrían estar presentes en las 

poblaciones silvestres actuales. Enmarcados en este escenario. se evaluó la anatomía foliar y 

caulinar de genotipos silvestres de Phaseolus \·ulgaris provenientes de tres regiones distintivas 

de México y se comparó con genotipos cultivados asociudos (Singh et al.. 1991 b) en 

individuos desarrollados bajo condiciones contrJstantcs de disponibilidad de agua. con el 

objeto de documentar Ja variabilidad de los atributos cstn.icturalcs de la especie. 

llJANTECEDENTES 

Cualquier cambio ambiental que resulte en una respuesta de la planta n1enor a la óptima. 

puede ser considerado estresante (Salisbury y Ross. 1994). Levitt ( 1972: citado en Salisbury y 

Ross. 1994) introdujo el término estrés biológico para designar a toda altcr..1ción del ambiente 

que reduzca el crecimiento o desarrollo de la planta. es decir. que produzca una dcfonnación. 

Este concepto resulta útil ya que distingue entre la causa (estrés) y el efecto (defonnación). 
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aún cuando los factores de estrés. por lo generµI. no se presentan solos y las respuestas suelen 

ser complejas (Larcher et al ... 1990: citado en Salisbury y Ross. 1994). Para los fines de este 

trabajo resulta interesante el enfoque dinámico de la respuesta al estrés. propuesto por 

Salisbury y Ross ( 1994) en virtud del cual la función de interés pasa por un estado de alarma 

en que se aleja de la norma. seguida de un estado de resistencia. mediante un reajuste o 

adaptación: finalmente .. si el factor estresante persiste o aumenta. se llega a un estado de 

agotamiento. dado por un nuevo alejamiento de Ja norma que a la postre. puede conducir a la 

muerte. 

Muchos autores coinciden en que la disponibilidad de agua es el factor ambiental que más 

influye tanto en la distribución como en el crecimiento y el desarrollo de las plantas (Kramer. 

1969; Hsiao. 1973; Begg. 1980; Carlquist. 1980; Baas. 1986). Dependiendo de la 

disponibilidad hidricn y del conjunto de sus efectos. las plantas han sido agrupadas en 

hidrófitas. mesófitas y xerófitns. Dado que la mayoría de las plantas cultivadas pertenecen al 

grupo de las mesófi!as. la mayoría de los estudios sobre estrés hidrico han sido realizados 

dentro de este gnipo vegetal (Salisbury y Ross. 1994). La tensión. estrés o déficit hidrico en 

las plantas. se refiere a situaciones en las que las células y tejidos no están plenamente 

turgentes debido a una pérdida excesiva de agua o a una absorción inadccuadu (Sulisbury y 

Ross. 1994: Kramer. 1969). Sin embargo. dado que aún las plantas que crecen en suelos 

húmedos llegan a presentar síntomas de marchitez en días calurosos y soleados. se considera 

que la pérdida de agua por trnnspirnción es la causa fundan1cntal del déficit hidrico en las 

plantas. Aunque Ja transpiración explica el déficit hidrico momentáneo. la reducción de la 

disponibilidad de agua del suelo es la causa de los n1ás graves y prolongados estados de estrés 

hidrico en las plantas (Kramcr. I 969). 

Slatycr ( 1967; citado en Kran1er. 1969) analizó los cambios producidos en unu planta que 

transpira a medida que se reduce la disponibilid<.1d de agua del sucio al que ~e le ha suspendido 

el riego: él encontró un ciclo diario de potenciales hidricos en la planta con10 consecuencia del 

desfase entre la absorción y la transpiración: n1icntras que la disponibilidad de agua es lo 

suficientemente alta. Ja planta equilibra su potencial hídrico con el del sucio durante la noche .. 

lo cual puede repetirse durante algunos días hasta que la disponibilidad de agua ha disminuido 

tanto que el equilibrio ya no es posible y se produce la marchitez pcnnancntc de la planta. 
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El cierre estomático y el cese del crecimiento ~elular son de Jos primeros ef"ectos de la pérdida 

de turgencia a causa del déficit hídrico (Kramer. 1969; Hsiao. t 973). Posiblemente a ello 

obedece que se haya puesto tanto énfasis en Jos mecanismos de regulación de la apenura y 

cierre de los estomas. tanto a nivel fisiológico como bioquímico. corno respuesta a Ja sequía o 

a situaciones temporales de estrés hidrico (Tumcr y K.rarner. 1980; Schulzc et al.; 1987; 

Barradas et al .• 1994). Incluso muchos estudios y evidencias apuntan en la dirección de que 

tanto el cierre estomático como la reducción del crecimiento foliar podrían ser inducidos por la 

desecación del suelo antes de que haya síntomas mensurables de deficiencias hidricas en el 

vástago. Muchos trabajos se han dirigido a la identificación de una "scñnl químicn" que. 

originada en las raíces. viajaría hasta Ja parte aérea como una señal de alarma (Trcjo y Davies. 

1991 ). aunque otros autores sugieren que Ja señal es de naturaleza hidráulica (Canny. 1995; 

f\...1alone. 1992). Lo que si parece quedar claro es que la disponibilidad de agua. al dctenninar el 

desarrollo y las dimensiones de la hoja. afecta la superficie fotosintética y transpiracional; en 

otras palabras. hay un consenso general en que los bajos potenciales hidricos en los tejidos 

Jin1itan Ja fotosíntesis y el crecimiento vegetal (Tsuda y Tyrec. 2000). 

Según Kramer (1969) el término "resistencia a Ja sequía" se relaciona con los distintos medios 

por los cuales las plantas sobreviven a periodos de tensión hidrica ambiental. bien sea porque 

el protoplasma de sus células sobrelleve la deshidratación sin daños permanentes o porque 

posean características estructurales o fisiológicas que les permiten el aplazamiento o evasión 

de niveles letales de desecación. Esto plantea un conflicto antropocéntrico en el caso de las 

plantas cultivadas puesto que el interés se centra. más que en la sobrevivcncia de la progenie. 

en el rendimiento (acumulación de materia. semillas. cte.) en el que la reducción se inicia 

mucho antes de cualquier riesgo de muerte por desecación. En el caso particular de Phaseolus 

\,·ulgaris. por ejemplo. se consideran genotipos resistentes a Ja sequía a los que logran 

mantener un alto rendimiento y tasa de crecimiento de semillas por fruto. el amarre de vainas y 

el contenido de humedad foliar .. entre otros (Ramircz. 1992). En las nlcsófitas. en general. los 

n1ccanismos de resistencia a la sequía están relacionados con el aplazamiento o la evasión de 

la tensión hidrica .. tos cuales pueden ser agrupados en tres categorías: a) ajuste del ciclo de 

vida a las condiciones hidricas más favorables: b) el desarrollo de un sistema de raíces 

profundo. rJmificado y extendido: y e) reducción de la transpiración mediante el cierre 

estomático o la cutinización de las epidern1is o el desprendimiento de las hojas (Kramer_,,. 
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1969): asimismo Ja reducción del tamaño y In; modificación de la orientación foliar también 

parecen ser mecanismos comunes y efectivos de adaptación a situaciones de estrés hidrico 

(Begg. 1980). 

Rasgos como potencial hidrico foliar. resistencia de la difusión foliar. patrón de enraizado y 

densidad estomática han sido asociados con incrementos de la tolerancia a la sequía y a la 

eficiencía del uso del agua; sin cmbal'"go. es posible que ciertos rasgos anatómicos de 

adaptación a la sequía. no se correspondan con la eficiencia en el uso del agua (Febrnary et al. 

1995 ). Curiosamente. siendo los caracteres estructurales Jos que más contribuyen en la 

confonnación de las estrategias adaptativas de resistencia a la sequía entre las mesófitas 

(Turner y KrJ.mcr. 1980) éstos han sido muy poco documentados (Amold y f'vtauseth. J 999). 

Desde Ja publicación de "Ecological Stratcgics of Xylern Evolution" (Carlquist. 1975). la 

diversidad anatómica del xilema ha sido reinterpretada con10 resultado de una evolución 

funcionalmente adaptativa. Algunas tendencias como la reducción del diámetro de Jos vasos o 

el incremento en densidad de los n1isn1os debido a incren1cntos de la sequía. han sido bien 

establecidos en términos de seguridad en la conducción del agua (Carlquist. 1980; Baas. 1986: 

Sperry y Sullivan, 1992). El transporte hidrico y Ja resistencia mecánica. son interpretados 

funcionalmente al correlacionarlos con factores ambientales (Baas. 1982). Tan1bién se ha 

sugerido que muchos de Jos efectos del estrés hidrico tales como la marchitez. el cierre 

estomático, la reducción del crecimiento. podrían ser intcrpreto:1dos con10 respuestas a señales 

originadas por incrementos en la tensión hidrica del xilema (Canny, 1995). Todo esto habla de 

cambios a nivel fisiológico o morfológico, y también a nivel estructural. corno respuesta al 

estrés hidrico. 

La resistencia al estrés hidrico se considera como una car.Jcteristica multigénica y en el caso 

de Phuseo/11s vu/garis se mencionan dos niecanismos de adaptación a este estrés. 

representados por control estomático y desarrollo radical (Laffray y Loguet. 1990; Kuruvadi y 

Aguilera. 1990: citados por Pimentel et al., 1999). De esta n1anera se ha encontrado que en P. 

vulgarb; el cierre estomático es más rápido que la apertura. lo cual resultaría estratégicamente 

ventajoso en relación al uso eficiente del agun (Barradas et al .• 1994): por otro lado. los 

movimientos parahclionásticos que impiden el sobrecalentamiento foliar y las pérdidas 
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excesivas de agua .. constituyen otro importan~e mecanismo f"oliar de resistencia a la sequía, 

pese a que no se presentan en todos los genotipos de P. vulgaris (Moreno et al.. 1993; 

Ramirez .. 1992; Velázquez. 1986). La expansión f"oliar es bastante sensible a los cambios en la 

presión de turgencia (Kim y Lee-Standelmann. 1984; Pardossi et al .• 1994; Schneidcr et al .• 

1997). por lo que la reducción del tamaño de las hojas. aunque no es una .-cspuesta activa. 

tendría valor adaptativo bajo condiciones de estrés hidrico. Debido a la diversidad genética y 

plástica de la especie .. al carácter multigénico de los mecanismos de resistencia a Ja sequía y a 

la diversidad y plasticidad de las respuestas. no se ha logrado establecer correlaciones claras 

entre tolerancia a la sequía y morfología (Pimcntel et al .• 1999; Ramírcz. 1992; Rodríguez. 

1996; Schneider el al .• 1997): sobre todo porque esta última está detcrn1inada en su mayor 

parte por caracteres génicos simples. 

Al igual que en otras mesófitas (Delgado et al... 1992; Kebcde et ul .• l 994; Nautiyal et al .• 

1994; Navea. 1990 .. 1993), en Phaseolus vulgaris han sido observadas diferencias en grosor 

foliar .. proporción de tejidos del mesófilo. indices de estomas y de pubescencia. diámetro y 

frecuencia de vasos entre genotipos sensibles y resistentes a sequía. lo cual sugiere la 

existencia de alguna relación entre la tolerancia a sequía y el linaje (origen génico) de P. 

vulgaris (Navea. J 997). También se ha reponado variación genética en parárnctros fisiológicos 

relacionados con la fotosíntesis entre poblaciones silvestres de P. \:ulgari . ..,· provenientes de 

diferentes regiones de origen (Lynch et al .• 1992). así como entre fonnas cultivada y silvestre 

dentro y entre los dos grandes grupos genéticos y sitios de origen (Gonzálcz et al .• 1995). lo 

que sugeriría variación de los atributos anatómicos relacionados con esos rasgos fisiológicos. 

111) MATERIALES Y J\IETODOS 

~lateriul \•egetal: Las semillas de Pltaseo/us v11lgt1ris utilizadas en este tntbajo provienen del 

Programa de Botánica del Colegio de Postgraduados (Cuadro l ). A estas sen1illas se les aplicó 

una prueba de germinación para evaluar su viabilidad: par..i ello. 10 scn1illas de cada genotipo 

fueron esterilizadas con hipoclorito de sodio al 6%. escarificadas y envueltas en papel hún1cdo 

suavemente enrollado. a modo de tubo. y colocados en bolsas plásticas: las bolsas se llevaron 

a cámara de cultivo a 25º C y se hizo un conteo de gem1inación cada 24 horas hasta las 72 

horas transcunidas. Con base en: a) )as agrupacionc.:s en razas sugeridas por Singh et al. 

( 1991 b). b) el origen de los materiales y e) los resultados de la prueba de germinación de los 
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materiales disponibles,. se hizo una selección. de tres genotipos silvestres y tres cultivados 

procedentes de tres regiones geográficamente distintivas de México (Cuadro 1) que en lo 

sucesivo se denominarán Mesoarnérica. Jalisco y Durango. de acuerdo con Singh et al. 

(1991b). 

Cuadro t. Genotipos disponibles de Plu.1 ... eolus vulgaris silvestres (S\ y cultivados (C). cortesia del P..-ogrdma de 
Botánica del Colegio de Postgrnduados; la elección de los genotipos (en negritas) se fundamentó en la raza. la 
altitud y la latitud. en los silvestres; en los cuhivados por asociación con Ja procedencia de los primeros. Hábitos 
de crecimiento: <lctenninado arbustivo (1). indctcmtinado arbustivo (11). indctcm1inado postrado (111) e 
indeterminado trepador (IV) (por comparación con Ospina. 1980 y Singh et ul .• l99lb). 

Nominación 
Habito de 

Forma Raza 
Altitud Viabilidad 

Procedencia Localidad 
Crecimiento msnm (%a 72h) 

Pinto Nacional e Durango F.I. Madero, Durango 80 

Bayo Baranda 11-111 e Durango Calera, Ourango - 23º48'N, 104º17'W 100 

JAG-113 111 s Durango Ourango 24º00'N,104º44'W 1860 100 

JAG·104 s Durango N. de Dios, Durango 24º02'N.104º00'W 1850 80 

Puebla 152 e Jaliaco Puebla - 19"03'N, 98"12'W 100 

Flor de Mayo e Jahsco 90 

G10019A IV s Jalisco Jungapeo, Michoacán 19º 28'N, 100º 29'W 1250 70 

G12963 s Jalisco Juanacallán, Jalisco 20'32'N.103º11'W 1524 70 

Frijol de Suelo e Mesoamérica Nicohis Ruíz. Chiapas -16"24'N, 92"31'W 90 

Veracruz-9B e Mesoaménca Veracruz 100 

Chitamá 111 s Meso américa V. Carranza. Chiapas 16'19'N. 92º27'W 775 80 

Teopisca s Mesoamérica Ejido Teopisca, Chiapas 16º2B'N, 92'32'W 1150 70 

S11elo: Se usó una mezcla de sucio ag:rícolu y orgánico con arena en una proporción de 2: 1: 1. 

Lu mezcla f"ue esterilizada con bromuro de metilo (0.5 kg.m'1 ) cubicna durante 48 horas y 

aireada durante otras 24. El contenido de hun1cdad a capacidad de campo de la mezcla fue de 

31.6%. Este valor se estimó mediante la di fcrcncia de pesos fresco y seco (una muestra de 100 

g de sucio saturado de humedad -peso fresco- desecada durante 48 horas a 75º C; el peso seco 

fue 68.4 g). Las plantas utilizadas fueron cultivadas en macetas plásticas (-15 cm de radio x 

35 cm de alto) con un contenido de 14 kg de sucio saturado de agua. En el fondo de cada 

maceta se aplicaron perforaciones discretas par-J garantizar un buen drenaje dc1 exceso de 

agua. Dado que el contenido de humedad del sucio fue de 3 l .6o/o. para los efectos del ensayo 

se consideró equivalente a...._ 4.4 litros de agua (valor variable) y - 9.6 kg de sucio (valor fijo). 
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Tratamientos hídricos: Se aplicaron dos fT?lamientos hidricos denominados. para fines 

prácticos,. como de Riego y de Sequía. En adelante,. el trata.miento deno'minado Riego deberá 

ser entendido como un suministro de 31=,."Ua hasta capacidad de campo (- 4 veces por semana,. 

730 :!:: 269 mi cada dosis); mientras que el denominado Sequía será entendido como aquel en el 

que el suministro de agua fue suspendido hasta alcanzar -y mantenerse- entre valores de 10.5 -

1 J .5 kg por maceta. equivalentes a un contenido de humedad entre 20% y 40% del contenido 

inicial de humedad. Una vez alcanzados esos valores. controlados por un riguroso rnonitoreo 

del peso de las macetas antes de compensar el agua consumida (Figura JA). se aplicó riego 

deficitario (- 4 veces por semana .. J 24 ± 78 mi cada dosis) dentro del intervalo establecido 

como Sequía; cada maceta :fue cubierta con una lámina de papel de alun1inio. con el objeto de 

reducir Ja evaporación. 
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Figura 1 A. Variación del peso de las macetas a Jo largo del ensayo. Los valores son el peso 
promedio de 5 macetas por tratamiento (Rü .. •go. linea continua: Sequía. linea punteada) 
seleccionadas al azar y pesadas antes de compensar el agua consumida. Las fluctuaciones 
pueden estar asociadas con días soleados o nublados. 

U curva de retención de humedad aplicada a Ja mezcla de sucio utilizada indica que el punto 

de marchitez pennanentc (PMP = -1.5 MPa) se alcanza con un contenido de hun1cdad -1 Jo/o 

(Figura 1 B); dado que el tratamiento de Sequía fue equivalente a contenidos de humedad entre 

20-40%. se consideró que. si bien seria hidricamcntc estresante. no produciría los daños 
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severos de la marchitez permanente. Por otro Jado. la reducción gradual en la disponibilidad de 

agua. hace suponer que las plantas tendrían oportunidad de realizar ajustes adaptativos. 

CURVA DE RETENCIÓN DE HUMEDAD DEL SUELO 

25 

20 

;;: 

J 15 

10 

• ·2 -1.5 ·O 5 

PresiOn (MPa) 

Figura 1 B. Curva de retención de humedad (contenido de humedad vs presión 
hidrica) de una muestra de la mezcla de sucio utilizada. El punto de marchitez 
pcnnancntc (-1.S MPa) se alcanza a un contenido de humedad <lcl sucio de 
.-10%. muy inf"crior al tratamiento de Sequía. 

Cu/ti,•o: Las semillas fueron sembradas el 15 de julio de 1998. La siembra fue de tres semillas 

escarificadas por maceta. con el propósito de garantizar al menos una planta en buenas 

condiciones (Figura 2). La muestra fue de 20 individuos por genotipo para un total de J 20 

individuos .. distribuidos en diseño de bloques completos al azar (silvestres-cultivados x riego

scquia) con diez repeticiones. El cultivo se realizó bajo condiciones de invernadero (Figura 3) 

(Colegio de Posgrnduados. Montecillo. Estado de Ivtéxico. 19°29.N. 98º5:rw; a 2250 msnm). 

Todas las plántulas crecieron bajo Riego (suministro de agua a saturación 3 ó 4 veces por 

semana) hasta la fase V3 (CIAT. 1985) cuando se desplegó Ja primera hoja trifbliada. lo que 

ocurrió 15 días después de la siembra. Se seleccionó Ja plántula n1ás vigorosa. clin1inándosc 

las restantes. A partir de la fase V3 se inició el trJtmnicnto Sequia en las macetas 

correspondientes a cada repetición: una vez alcanzado el valor "estresante" de humedad del 

sucio (20 días después de la suspensión del riego). se aplicó riego deficitario (entre 200 y 300 

mi de agua) 3 ó 4 veces por semana hasta Ja madurez fisiológica. Las macetas pertenecientes 

al tratamiento Riegu. siempre recibieron agua a satur..ación de sucio 3 ú 4 veces por semana. 



Fia:,uru'5 2 y 3. Maccla con tres plántulas de Plu.uc.'u/11s vu/J.:aris anlcs del inicio de lu 
fase V3 (2) -5 días después de Ja siembra; de ellas se sclcccionarfa lu que se encontrara 
en mejores condiciones. Panorámica interior del invernadero donde se rculi:r.nron los 
ensayos (3): se trata búsicumcntc de un cobertizo plástico y armazón mctúlica. Las 
macetas rcposun sobn: una cuma de gr.1vu 4uc fucllitu el drenaje. 
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Anatontíafoliar: La muestra fbliar .. que se to~ó en la fase V4 (40 días después de la siembra) 

previa a Ja floración (CIAT. 1985). consistió en el folíolo terminal de la 4 .. hoja totalmente 

desplegada de cada individuo: se procedió así con el objeto de reducir el efecto de las 

diferencias que pudieran presentarse entre hojas de diferentes nudos del vástago (Ashby .. 1948; 

Metcalfe y Chatk. 1979). Los f"oliolos (5 de cada uno de los 6 genotipos en cada tratamiento) 

se fijaron inmediatamente en solución FAA (Roth. 1964). Se determinó el área foliar (AF) 

mediante un integrador de área (LI .. COR Ll3000). Los caracteres anatómicos se evaluaron en 

la región media de la lámina (Metcalfe y Chalk. 1979) y se procedió de la siguiente forma: 

1} Cortes en sección transversal de 35-40 µm de espesor. hechos con micrótomo rotatorio. 

montados en preparaciones semi-permanentes con ácido láctico. En estos cortes se 

midió (JO mediciones por muestra) el brrosor de la hoja (GF); el grosor de) parénquima 

en empalizada (Emp); el bTTOsor del parénquima esponjoso (Esp) y se estimó la relación 

entre parenquimas (Emp/Esp). 

2) Se obtuvieron diafanizados foliares (decolorando con etanol al 96o/o. lavando con 

NaOH al 5% y. finalmente. aclarando totalmente con hipoclorito de sodio al 6o/o) en 

discos de 6mm de diámetro. teñidos con azul de toluidina y montados con gelatina 

(Johanscn .. 1940). En ellos se contaron estomas (desarrollados y abortados). células 

epidérmicas y los tres tipos de tricomas (Flores et al .• 1977). con ayuda de 1nicroscopio 

óptico (IOX) y cámara clara sobre cuadrículas de 0.01 mm2
• Para cada parámetro se 

realizaron diez mediciones por muestra. Se determinó el índice estomático (Salisbury .. 

1 927; citado en Metcalfe y Chalk.. 1979). el índice de aborto estomático ([estoma 

inmaduro / estomas totalcs]x 100) y el índice de pubescencia (variación del indice 

estomático de Salisbury .. 1927 .. sustituyendo densidad de cston1as por densidad de 

tricomas). así con10 la densidad total y de cada tipo de tricon1as. 

A11ato111íu ca1'li11ar: Las muestras de tallo consistieron de trozos de t -2 c111 por aniba del 

cuello de la raíz. ton1adas al final de la madurez fisiológica de cada individuo ( 100-1 1 O días 

después de la sienl.bra) y fijadas en GAA (glicerol. agua. alcohol; 1: 1: 1 ). Se utilizaron cinco 

individuos por genotipo de cada tratamiento para obtener cortes transversales de 35-40 µm de 

grosor con micrótomo de deslizamiento (Mod. Hn40 REICHERT-JUJNG). Los cortes se 

deshidrataron en serie alcohólica 9 se tii'lcron con safranina (O.So/o en etanol 95%) y se 
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montaron con Bálsamo de Canadá; en cada ca~o, uno de los cortes se contrastó, además, con 

fastgreen (0.5% en etanol absoluto, aceite de clavo y metilcelosolve 1 :1 :1) para mayor 

diterenciación entre tejidos vivos y lignificados (Johansen, 1940). Mediante un analizador de 

imágenes (lrnage Pro Plus Versión 3.1 Media Cybernetics, 1997) adaptado a una cámara de 

video en un microscopio óptico (Olympus BX50), se midieron: 

1) Los diámetros de tallo, xi lema y médula ( 1 O mediciones por genotipo) y con cJlos se 

estimó el área total del tallo (AT-7tr1
2

: donde r1 es el radio del tallo): el área del xilema 

(AX-7trx 2 -xrm2: donde r._ y rm son los radios del xilcma y de la médula 

respectivamente): la proporción de xilema con relación al tallo (% xilema); área medular 

(AM-7trm 2 ) y área cortical (AC-7tr1
2-7trx 2). 

2) El diámetro del lumen de los vasos (125 mediciones por individuo) se midió en la región 

próxima al cámbium vascular. 

3) Se contaron el ·número de vasos totales y solitarios (JO campos por individuo) y se 

estimó su densidad por mm2
: el número total de Vasos (Vt) se estimó mediante el 

producto del área de xilema y la densidad de vasos totales. 

4) Se estimó el valor de Huber (HV = área del xiiema / área foliar}. la conductividad 

relativa (CR = r4 .DV; donde res el radio del lumen de los vasos y DV la densidad de los 

vasos) según Ja ecuación de Poiseuille modificada (Fahn et al .• J 986 en comunicación 

personal de Terrazas). el indice de vulnerabilidad (V = 9 I DV; donde 0 es el diámetro 

del Jumen de Jos vasos, propuesto por Carlquist, 1977). 

E,\·tadi.'iticos: Se aplicó un análisis de varianza con el objeto de detem1inar diferencias 

estadísticamente significativas entre tratamientos hidricos. entre genotipos y entre las 

procedencias de los materiales; para los dos últimos análisis de varianza se usaron los 

materiales cultivados bajo Riego. Las diferencias entre las medias fueron comparadas usando 

la prueba de Tukey (P<0.05). La media junto con su desviación estándar de los rasgos 

evaluados se concentraron en cuadros. lo mismo que en algunas de fas figuras; si11 embargo. 

cuando la amplitud de la desviación estándar limitaba la resolución. se uso el error estándar 

como indicador de la variación. 

TTi's··'(' í~r,,w 
!!:•. l .J ·...; -.j.~·-

FALLA DE OHIGEN 
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IV) RESULTADOS V DISCUSION 

Las diferencias en desarrollo y crecimiento de Phaseo/us vulgaris entre tratamientos hidricos 

fueron notorias (Figura 4), lo que sugiere que el nivel de estrés hidrico aplicado desencadena 

Jos reajustes para superar Jas fases vegetativa y reproductiva, pues, todos Jos individuos en 

ambos tratamientos alcanzan la madurez fisiológica; ello pennitc evaluar, en buena medida, la 

plasticidad de ciertos atributos estructurales en condiciones de sequía. 

Área foliar: Los resultados son consistentes con la literatura en el sentido de que la 

domesticación de Phaseolus vu/garis condujo a formas que, entre otros rasgos denominados 

como '"•gigantismoº, presentan mayor superficie foliar que las fonnas silvestres (Singh et al .• 

199lb; Smartt, 1990); de hecho, el área foliar (AF) de las formas cultivadas de P. vulgaris 

duplica (P< .001) el AF de las silvestres (Cuadro 2). 

Cuadro 2. Atributos morfoanalómicos del foliolo tenninal de fonnas silvestre y 
cultivada de Pha.'~eo/u ... vu/garis bajo tratamientos de Rfr•gn y s~·quiu. Los valores 
representan media ± desviación estándar. (.,....) Difen:ncias significativas entre fonnas; 
(•)diferencias no significativas entre tr.i1amicntos. (P<0.05). 

Carácter Unidades 

Área foliar.,.... Ctll: 

Grosor foliar .,.... µm 

Parénquima en empalizada .,.... µm 

Parénquima esponjoso ./ µm 

Empalizada / Esponjoso ./ 

SILVESTRE CULTIVADA 

Rie¡:o 

12.8±3.1 

254 ± 19 

109± 15 

111±12 

1 ±0.2 

Sequía Ric~o Sequía 

6.6±0.H 25.5 ± 7.5 14.2 ±3.5 

225 ± 17 259 ± 27 222 ± 32 

93± 11 119±24 98± 20 

101±17 105± 13 94± 18 

1±0.2• 1.16±0.3 1.07±0.3 

TESIS CON 
FALLA DE ORIGEN 



Fi¡:uru 4. Fotugrafia comparativa del clCcto de los tratamientos hidricos en el crecimiento y 
desarrollo de Phaseolus 1•u/J:e1ri .... En Ja inmgcn. genotipo silvestre procedente de Durungo, 
R. Ri1.-go; s. Si.:c¡uia. Se nota que. ademas de la reducción en talla. el estrés hidrico produce 
la inhibición de la ramificación lateral del vástago apreciable en el individuo bajo Rlt:i:u. 
Fotogrunn hecha -45 días después de la sicmbr.t. 

TESIS CON 
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Además, los resultados (N=IS: gl=2: F=l3.71 :. P < .001) permiten suponer que el AF tiende a 

ser menor desde Mesoamérica hacia Durango. coincidiendo con las razas sugeridas por Singh 

et al. (1991 b). lo que podría estar relacionado con las diferencias en pluviosidad (Acosta

Gallego et al ... 1998): sin embargo. esta relación no es evidente en las fonnas silvestres (Figura 

5). El hecho de que tales diferencias sigan siendo observadas en plantas cultivadas fuera de sus 

lugares de origen y bajo las mismas condiciones espacio-temporales. sugiere que dicho 

atributo ha sido fijado genéticamente en las poblaciones. 

Mesoame11ca Jalisco Ourango 
Cullivados 

AREA FOLIAR 

MHoamérlca Jalisco Durango 
Siivestres 

:C t Err.Std. 
o Media 

Fi¡:ura 5. Arca folinr de genotipos silvestres y cultivados e.Je Phaseolus \.-U/garis, ugruputlos por proecdcncia, 
y por tratamientos hidricos. Nótese la tendencia a reducir el úrea foliar desde McsoamCrica hasta Durango 
entre los cultivados. Entre Jos genotipos silvestres destaca el asociado u Jalisco, de hábito trepador. por Ja 
mayor Urca ibliar en Riego y la dr..1mática reducción en Sequía. 

En las hojns desarrolJadas bajo Sequía Jos valores de AF Cucron significativamente menores 

(aproximadamente en 50o/o) respecto a las de Riego (P< 0.001 ). lo cual se observa en todos los 

genotipos (Figura 5). La reducción del AF bajo estrés hídrico puede s~r considerada inevitable .. 

debido a un cambio pasivo (Schciner. 1999) con10 consecuencia de la disn1inución de Ja 

turgencia que afecta al crecimiento celular (Accvcdo et u/. 1971: Hsiao. 1973; Bcgg. 1980). 

sin embargo .. funcionalmente podría tumbién ser considerada con10 una respuesta adaptativa 

(Scheiner., 1999; Sultan. 1995; Vo:m Rcnsburg et ul.. 1994) puesto que. entre sus 

consecuencias .. la superficie de transpiración de la planta se reduce. 

~-------·-----
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Figuru 6. An;ilomía foliar de Pha.w .. ·olu.\· 1·11/~ari.,·, Sección trnnsvcrsal de la lámina bajo Riego (A) y 
s .. ·i¡uia (13). <lcstacoim.Josc los purénquimas en empalizada y esponjoso. Epidcnnis adaxial (C) y abaxial 
(D) en las que rcsaltnn las diferencias en tamm1o de las células epidérmicas y la densidad de estomas. El 
abono de la difcn.:nciación de un estoma en cpidcnnis desarrollada bajo Sequiu (E). Tricomus globulares 
(sCsilcs) y en forma de gancho (pedunculados). a los que se atribuye funciones glandular y defensa. 
rcspcctivmncntc (F). 

TESIS CON 
FALLA DE ORIGEN 
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Cuadro 3. Atributos anatómicos de la cpidcnnis foliar de formas silvestre y cultivada de Phaseo/us vulgaris bajo 
dos tratamientos hidricos. Los valores representan la m'cdia .:!:. desviación estándar. <""> Diferencias significativas 
entre las fonnas; (•)diferencias no significativas entre tratamientos. (P<0.05). 

SILVESTRE CULTIVADA 

CARÁCTER UNIDADES RIEGO SEQUIA RIEGO SEQUIA 

Arca celular epidermis adaxial ..t" IO°"rnm2 12.5±4.1 H.7 ± 1.8 11.2±2.9 8.2±2.2 

Arca celular cpidcnnis abaxinl ../ IO°"mm;z 6.4± 1.6 4.6± 1.0 S.8± 1.1 4.) ± 0.9 

Indice estomático adaxial .r % 14.5±8.6 15.S ± 2.8 • 17.8±5.6 14.7 ±2.J 

Indice estomático abnxial % 24.3±4.63 22± 1.6 24.2±4.2 :?0.8 ±3.8 

Densidad de estomas adaxial,.,.. cst.mm"2 161.7± 110.1 221.6 ± 112.4 206.7±79.6 230.R ± 116.S• 

Densidad de estomas abaxial est.mm·Z 539.2 ± 176.5 6S2.5± 167.5 569.2,:t 150 597.5 ± 160.6• 

Indice de abono de estomas adaxial .;- 'Yo 7.4 ± 16.4 12.4±20.4 

Indice: de obono de: cs1oma..o1 obax.ial .r % 12.K± 11..S 16.7± IS.5 

Indice de pubescencia adaxial,..... ':. 1.2 :!:. 3.4 l.Q:!:,J.4• 0.2,:t 1.4 0.6;t2.I • 

Indice de pubescencia abaxial '~ 5.1 ;t.4.2 5.4 ± 3• 5.3 :!:,3.8 4.7,:tJ.2• 

Densidad de tricomas adaxial,..... trc.n1m·2 46.7 = 51.8 65.8 :!:. 47.::?: 21.7 ±41.4 31.7 +46.7• 

Densidad de tTicom:is abaxial 1rc.mm·2 85.M + 67.7 127.5 .... 69.8 9K.3+71 116.7 + 78.1• 

Evidentemente. este es un hecho observable en hojas desarrolladas bajo estrés hídrico. puesto 

que en hojas totalmente desarrolladas que se sometan al mismo estrés sólo se esperaría 

observar movimiento paraheliomistico. marchitez o. en casos extremos. reducción foliar por 

senescencia. Los resultados de AF penniten observar otro hecho: dado que el efecto del estrés 

hidrico sobre AF apunta en última instancia a la reducción de la turgencia celular. misma que 

se traduce en un AF menor (-50o/o en los genotipos evaluados). entonces ninguno de estos 

genotipos ha desarrollado rnecanismos diferentes (fisiológicos. bioquin1icos. estructurales. 

etc.) de control de la turgencia celular. 

Cé/11/u!i; epidérn1icas: Los resultados de la estimación del tamaño celular (área de células 

epidérmicas. ACE) en la epidermis tanto adaxial como en la abaxial de las formas silvestre y 

cultivada de Phuseo/us v11/guris., indican que el ACE es mayor en la epidennis adaxial (Figura 

6C) que en la abaxial (Figura 60). como lo señala Ja literatura (Flores et ul .• 1977). Además. 

pese a las apariencias. hay diferencias significativas en las ACE adaxial (P<O.Ot) y abaxial 

(P<0.001) entre las formas de P. v11/garis (Cuadro 3). siendo mayores en la fonna silvestre. 

TESIS CON 
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AREA DE CELULAS EP.IDERMICAS ADAXIALES 
22 

!: t:::::::::::::::+:=::::=--~::J=::~~:::::::::::¡::.::::::::::::::I t :::::::::::::;:::::::::.It····. ··-· :::::::::¡::::::::::::::::¡ 
11 -··-··-··· ... , ................. ! .................. ,.... ....... .... . ............ , .................... ·····1········-

l :~ ;;~J;~-i-~j:~:~L-·SS/•f :;;;: ·:;.::~--;~_{···:-_:·:.:·::.::-~:::::;:•·.·::;·:=:.t:; 
1 . . 

-5 :: :·:·· .. .. :: ·: .. :=·: .. :: .: . ·. .. . : 1 ;: t: .......... ::.:--:: ·: ··.: ·.: : : . . . 1 t ... :I: ·=r:. . ·.:;r .. : ....... ::_~ 1 
;;r :; : :·:_; .. -.. :¡.~.·--::·.=r:: I 

• Mesoam•rlc• J•ll•co Durango Mesoamerice Jalisco Durengo 

::r:: :tOev. Sld . 

o Media 
Cultivados Silveslres 

Figura 7. Área de las células cridénnicas adaxialcs de gcnolipos silvestres y cullivados de 
Phaseo/us v11/garis. agrupados por p..-occdcncia. y por 1ra1amicn1os hidricos. Nótese la variación 
relacionada con la procedencia. particulanncntc entre los genotipos silvestres y el carjctcr 
intcnncdio de este atributo en el genotipo asociado u Jalisco. 

AREA DE CELULAS EPIDERMICAS ABAXIALES 

~ J I I 
1 [ 

I I l i2 I ~ 

j 
11 1 

-~ 
I I "' I I :I: :I: 

=:e tOev Sld. 
Mesoam•uca J•hsco Dur•ngo Jahsco Ourango o Media 

Cultivados Silvestres 

.~igura 8. Área e.Je células cpidénnicas abaxiales de genotipos silvestres y cultivados de Pha.~t..~o/us 
\.'U/guris. agrupados por procedencia. y por trJtamicntos hidricos. Es apreciable la variación relacionada 
con la proccc..lcncia. paniculanncnrc en los gcnolipos silvestres. 
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Estas diferencias en ACE penniten suponer que Ja f"onna silvestre requeriría de un menor 

número de divisiones celulares que la cultivada para lograr un área foliar determinada. 

Además. los resultados indican que podría haber una relación entre el ACE y la procedencia 

de los genotipos silvestres en Ja epidermis adaxial (N=l20; gl=2; F=20.66; P<0.00001) y 

abaxiaJ (N=J20; gl=2; F=82.70: P<0.00001): misma que parece repetirse en las epidermis 

adaxial (N=l20; gl=2; F = 4.55; P<0.05) y abaxial {N=l20; gl=2; F=7.52; P<0.001) de Jos 

genotipos cultivados, aunque menos acentuada que en los silvestres. Esta relación. a diferencia 

del AF. se manifiesta como un ACE menor en las regiones húmedas y mayor en las secas 

(Figura 7 y 8). 

Estos resultados en Jos que las células epidérn1icas son mayores en organismos provenientes 

de ambientes semiúridos requieren de una explicación que la literatura parece no haber 

abordado todavía; tal vez. en los ambientes secos. Ja producción de un menor nún1cro de 

células de mayor tarnaño signifique una economía de materia y energía. Por otro lado. en 

ambientes húmedos o en Jos que el agua esté disponible. en los que la asin1ilación de carbono 

no se vea limitada por un excesivo control de In transpiración. podría resultar más ventajoso 

invenir en un mayor número de células de menor talla. 

En todo caso esta hipótesis deberá demostrarse en ulteriores trabajos bajo un enfoque diferente 

del actual. en los que se incluya un n1ayor nim1ero de poblaciones <le los diferentes orígenes. 

puesto que. además. estos resultados son contradictorios con los obscn.•ados en los genotipos 

de P. v11/gC1ris. Canario 107 y LEF2RB. sensible y tolerante a la sequía. respectivamente. en 

los que el ACE del genotipo tolerante fue menor. interpretándoselo corno una ventaja 

adaptativa a la sequía. en virtud de que dichas células requerirían de un menor volumen de 

agua para mantener Ja turgencia (Navca. 1997). 

Los valores de la ACE adaxial y abaxial son significativamente menores (P<0.00001) bajo 

Sequía. tanto en la forma silvestre como la cultivada (Cuadro 3): y dado que el estrés hídrico 

afectó más a la forma silvestre. la diferencia entre formas observada en Riego desaparece. 

Estos resultados son consistentes con la literatura en la que se señala que el estrés hídrico 

reduce el crecimiento celular. debido a que reduce casi inmediatamente Ja turgencia (Acevedo 

et uf., 1971; Hsiao, 1973: Bcgg. 1980: Kim y Lcc-Standclmann. 1984: Pardossi et uf .• 1994). 
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Además .. mientras AF se reduce -50% bajo Seguía .. ACE disminuye -30% .. lo que indica que 

el estrés hfdrico afecta más a la expansión foliar que a la elongación de las células epidénnicas 

y ello pudiera contradecir lo de su menor efecto sobre la división celular (Begg .. 1980: Hsiao .. 

1973). 

Grosor foliar: La comparación del grosor de la lámina foliar {GF) entre las formas silvestre y 

cultivada de PJzaseolus vulgaris revela una pequeña pero sib'llificativa diferencia (P<0.05) 

entre ellas (Cuadro 2). Entre los genotipos silvestres destaca el asociado a Durango con el GF 

significativamente mayor (P<0.001) de su categoría; este rasgo .. sumado a la menor AF .. puede 

ser interpretado como un carácter xcromórflco de adaptación a la región scmiárida de 

procedencia. Hay indicios que permiten suponer una relación entre GF y el origen de los 

genotipos silvestres (N=l5: gl =2: F=5.58; P<0.005) que se manifiestan en una tendencia al 

incremento hacia la región de Durango. Por su parte. el GF del genotipo cultivado asociado a 

Jalisco es significativamente el mayor {P<0.001) de todos los estudiados (Figura 9). 

GROSOR DE LA LAMINA FOLIAR 

310,--------=====------, r--------------, 

I 
1illl I T T JI 

.§.. 310 r-------------., 

J i~~._____/ =I_I_I___.JI ._____ _=r=_=r=_I___. 

III 

MeSO•m6rlca Jahseo Ourango Mesoam611c11 .Jahlco Ourango 
Cullivados Silvestres 

:::C: ±Oev. Std. 
o Media 

.. ~ii:ura!I 9. Grosor foliar de genolipos silvestres y cuhivados de Phuseo/11:0 ,w/guri.o;, agrupados por 
procedencia. y por 1r.namicn1os hidrieos. Nólese que. pese a las similitudes, hay notables diferencias dentro 
de cada categoría. dcstacun<lo los gcno1ipos de Dumngo (silvcs1rc) y Jali~co (cultivatlo). También destacan 
las diferencias de grosor foliar entre lrJtamicntos. 
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También hay diferencias significativas (P<0.!>0001) de GF entre tratamientos (Cuadro 2). 

siendo 12-15% menor bajo Sequía (Figura 9) aunque las mismas no son tan notorias como en 

AF (-50%) o en ACE (-30o/o); esta aparente asimetría del e:fecto del estrés hidrico sobre las 

dimensiones de la lámina :foliar es un resultado no esperado; no obstante. la explicación puede 

residir en las diferencias de Jos patrones de desarrollo de los distintos tejidos foliares. La 

literatura señala que el mcsófilo es el tejido que más tarda en desarrollarse plenamente 

(Greulach. 1973) y esto pudiera estar ocuniendo en Phaseolus vu/garis. 

Pero. ¿Podrían estos resultados ser indicios de una tendencia a n1antcncr un cieno espesor por 

encima de un valor crucial para Ja funcionalidad de Ja hoja?. La literatura también refiere el 

efecto reductor de la deficiencia lumínica sobre el espesor de la lárnina y la organización de 

los tejidos del mcsófilo (Greulach. 1973): pese a las similitudes con los efectos de la falta de 

luz .. el estrés hidrico no parece conducir al desorden de dichos tejidos en P. v11/garis (Figura 6 

A-B) pero si a una redistribución. como se verá a continuación. 

Parénquin1as: La hoja de Phaseo/11s v11/garis es típicamente bifacial (Figura 6 A-B). Los 

resultados revelan diferencias significativas de espesor de los parénquimas del mesófilo 

(Cuadro 2) entre formas silvestre y cultivada de P. vulgt1ris. El parénquima en empalizada es 

significativamente mayor (P<0.0001) en la forma cultivada que en la silvestre: mientras que el 

parénquima esponjoso es significativamente mayor (P<0.005) en la silvestre. 

Esta diferencia anatómica entre las formas silvestre y cultivada de P. \ 011/garis sugiere 

diferencias fisiológicas entre genotipos: no obstante. se ha señalado que no hay diferencias en 

las tasas de intercambio de C02 entre materiales silvestres y cultivados procedentes de México 

(Gonzálcz et al .• 1995). lo que resulta sorprendente a la luz de estos resultados. Entre los 

genotipos silvestres. el parénquima en empalizada es significativaincntc n1ayor (P<0.0001) en 

el proveniente de Durango. mientras que entre los cultivados es mayor (P<0.0001) en el 

asociado a Jalisco (Figura 1 O). Por su parte .. no hay diferencias en el grosor del parénquima 

esponjoso entre los genotipos silvestres y entre los cultivados y solo es significativa 

(P<0.0001) la diferencia entre los procedentes de Jalisco y Durango (Figura J 1 ). 
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GROSOR DEL PARENOUIMA EN EMPALIZADA ::: l ............. + ........ í ........... j ................ l l ............................. -~ ................. ¡ ............... ~¡ 
I ·:: ~:··:::.:·I·.···::·~+:=::·:~::~~~::·:·:: ::::::·::·x.::::±··~::·=f=::~:::: 1 60 : ~ ¡ . ! i 

j i::: r~~ - j::--~~:=-~¡ 1.::_:~ -- - , -:¡ 
•• f.···· .. I .. . ········ . .. ... ... ··_ l--··· . I. ±·· ·::E .. -

=e: ±Dev. Std. 

Me101mtr1ca J1111co Durango Me1oamtllca Jaltlco Ourango Media 
Culllvados Silvestres 

Fi¡:uras 10. Grosor del parénquima en empalizada de genotipos silvestres y cultivados de Pha:1:eolus 
vulgaris, agrupados por procedencia. y por tratamientos hldricos. Nótese que. con excepción del 
silvestre asociado a Durango, los genotipos cultivados muestran mayor grosor. 

GROSOR DEL PARENOUIMA ESPONJOSO 
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" I C> "º .. 
~ 110 I-3=· .. I I. ! 100 I .. . ...... 

'º = ±Dev. Std. 

Me101mtric1 Jalisco Durango M1101mtrlca J1ii1co Durango o Media 
Cultivados Silvestres 

Figuras 1 1. Grosor del parénquima esponjoso de genotipos silvestres y cultivados de Phuseolus 
n1/garis. agrupados por procedencia. y por trJtamicntos hidricos. Nólcsc que el grosor es menor <:n los 
gcnolipos cultivados. salvo en el cultivado asociado u Jalisco. 
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Siendo Ja hoja la f"uente de compuestos carbo~ados que. finalmente. serán dirigidos a fh.Jtos y 

semillas. un mayor espesor de tejido f'otosintético permitiría suponer una mayor capacidad 

para la síntesis de tales compuestos: y precisamente una de las diferencias importantes entre 

genotipos siJvestres y cultivados de Phaseolus vu/garis es el mayor tamaño de fJ\ltos y 

semillas en Jos segundos (Singh et al ... 1991 b; Smartt. 1990); esto podría estar asociado al 

mayor volumen de tejido fotosintético. puesto que en Jos genotipos cultivados. además de un 

AF mayor. también se observa un parénquima en empalizada de mayor grosor que en los 

genotipos silvestres. De acuerdo con Parkhurst ( 1986) una de las principales fuerzas 

conducentes a Ja selección natural del car:icter bifacial de las hojas parece haber sido la 

optimización de la difusión del C02 desde los estomas hasta la superficie de las células ricas 

en cloroplastos (empalizada) que9 por su panicular arquitectura dentro del mesófiJ0 9 impiden 

la difusión horizontal de gases .. de lo cual se ocupa eficienten1ente el parénquin1a esponjoso. 

El espesor de ambos parénquimas disminuye bajo Sequía: de tal manera que las diferencias 

con respecto al espesor bajo Riego son significativas (P<0.00001) (Cuadro 2). El parénquima 

en empalizada y el esponjoso son -17% y -9% menores .. respectivamente .. bajo Sequía en 

ambos tipos de germoptasma .. poniendo en evidencia .. una vez más .. el efecto diferencial del 

estrés hidrico sobre la anatomía foliar. 

En tabaco se encontró una relación directa entre la toler..1ncia a scquia y Ju menor proporción 

de espacio intercelular en el mesófilo (Van Rensburg et al ... 1994). Sin embargo .. los resultados 

en Phu...-eo/11...- vu/garis no n1uestran esa relación. Si los genotipos silvestres son ecotipos de P. 

\
011/guris (adaptados a las condiciones ambientales de procedencia .. corno Jo sugieren Jos 

resultados de AF .. ACE y GF). se esperaría que en el genotipo procedente de la región 

sen1iárida (Durango) la razón Empalizada/ Esponjoso del mesófilo .. significativamente mayor 

(P<0.05) entre los silvestres .. luerJ aún mayor en condiciones de Seq11iu. Esto seria indicativo 

de una reducción de los espacios intercelulares (reducción del esponjoso); muy por el 

contr..1rio .. la razón se reduce significativamente (P<0.0001) hasta ser la n1cnor (Figura 12). Por 

lo que cabria suponer que en Nicotia11u tubuct1111 y P. vulguris se despliegan diferentes 

mecanh.;mos morfológicos bajo condiciones de estrés hidrico. En todo caso. la reducción de la 

superficie celular. aunque sea de manera pasiva .. contribuye a reducir la pérdida de agua. 

TW~": cc~,T ( 
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Fi¡:uras 12. Relación de parénquimas empalizada ·y esponjoso de genotipos silvestres y cultivados de 
Phusco/us \.-U/garis, ngrupados por procedencia. y por tru1nmicn1os hfdricos. Nótese que en los cultivados 
prevalecen valores.::=_ 1. mientras que en los silvestres los valores~ t. pnrticulanncntc notable el caso del 
genotipo silvestre asociados n Durango. 

E.,·ton1a,\·: Las hojas de Plzaseolus vulguris son anfiestomáticas pero en la epidermis adaxial el 

número de estomas es mucho menor (Cuadro 3; Figura 6 C-D). lo cual es frecuente entre las 

dicotiledóneas (Metcalfe y Chalk. 1979). Dado que el índice estomático (IE) relaciona el 

número de estomas con el número total de células epidérn1icas por unidad de área. es un buen 

indicador de Ja capacidad de las epidermis de diferenciar células epidérmicas en estomas. Pese 

a que Jos resultados revelan diferencias significativas (P<0.05) de JE adaxial entre fonnas 

silvestn:s y cultivadas (Cuadro 3). en realidad ello se debe sólo al reducido IE del genotipo 

silvestre asociado a Durango (Figura 13). Es interesante notar que en este genotipo también la 

densidad estomática (DE) adaxial es sib"llificativamcntc rncnor (P<0.005) a la de todos los 

genotipos estudiados (Figura 14): este resultado es consistente con ACE .. puesto que el 

genotipo silvestre de Durango presenta células epidénnicas más grandes. 
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Fi¡;ura 13. Indice estomático adaxial de genotipos silvcsires y cultivados de Phaseo/us vulgaris. 
agrupados por procedencia. y por tratamientos hldricos. Es notable In diferencia entre el genotipo 
silveslrc asociado u Durongo con el rc$to de los genotipos: usf mismo. es notablemente mayor en los 
genotipos cultivados. 
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F'ii.:ura 14. Densidad estomática de la cpidcm1is adaxial de genotipos silvestres y cultivados de 
Pltaseo/us '-"U/garis. agrupados por procedencia. y por lr.tlamicn1os hidricos. Nótese tendencia a 
reducirse desde Mesoamérica a Dur.tngo cnlre los genotipos silvestres. Hay incrementos significativos 
entre tratamientos en los geno1ipos silvestres. 

TESIS CON 
FALLA DE ORIGEN 

38 



39 

Hay indicios que permiten suponer que IE (N :='120; gl =2; F =5.87; P<0.01) y DE (N =120; 

gl=2; F =10.81; P< 0.0001) están relacionados con la procedencia de los genotipos silvestres. 

alcanzando valores menores en el gennoplasma procedente de ambientes serniáridos. Las 

especies xcrófltas suelen presentar una alta densidad de estomas (Mctcalfe y Chalk. 1979). 

sugiriendo que el número de estomas aumenta con Ja aridez. No obstante. se podrían 

hipotetizar ventajas a una epidermis con menor número de estomas en ambientes scmiáridos. 

puesto que podría implicar menor transpiración. En los genotipos cultivados. sin embargo. no 

hay esa variación en DE y eJlo puede ser atribuible a una reducida variabilidad genética en la 

forma cultivada. Entre tratamientos solo hay diferencias significativas (P<0.001) de IE adaxial 

en la forma cultivada de Phaseolus vu/garis. siendo menor bajo Sequía (Cuadro 3); no se 

detectaron diferencias entre las formas silvestre y cultivada. observadas bajo Riego. como si la 

capacidad epidérmica de diferenciar estomas hubiera alcanzado su lírnitc nlenor (-14'Yo). Aún 

así. DE adaxial para la forma cultivada de Phaseo/11s vu/garis no parece ser afectada por el 

tratamiento; sin embargo. Ja DE en Ja fbnna silvestre es significativan1cntc 1nayor (P<0.0001) 

bajo Sequía, siendo notable en el genotipo asociado a Jalisco (FigurJ 14). 

Las diferencias observadas en JE adaxial entre trat:imientos se relacionan con un fenón1cno 

poco o nada documentado hasta ahora por la literatura: el aborto cston1ático (Figura 6E). Este 

consiste. de acuerdo con lo observado. en la interrupción del proceso nom1al de diferenciación 

de las células oclusivas descrito en la literatura (Shah y Gopal. 1969: Zhao y Sack. 1999). la 

cual se detiene en la fonnación del meristemoide o en alguna fase posterior y es 

particularmente frecuente en epidermis foliares desarrolladas bajo .S~equia (Cuadro 3). El 

indice de aborto estomático (IAE) relaciona el número de esto111as inmaduros con el número 

de estomas totales (maduros e inmaduros) por mm2 de epidermis. Dado que el fenómeno está 

asociado íntimamente con la Sequía. no es posible contrastar con los resultados bajo Riego. 

Los resultados de IAE adaxial revelan diferencias significativas (P<0.05) entre las formas 

silvestre y cultivada de Phuseo/us vulguris. siendo -30o/o 111ayor en las últirnas (Cuadro 3). No 

se observan diferencias entre los genotipos cultivados de P. ''11/garis. pero si entre los 

silvestres (P<0.05). acentuado por Ja ausencia de aborto estomático en el genotipo asociado a 

Durango (Figura 15). Además. hay indicios de que el IAE adax.ial se encuentra relacionado 

con el origen de los materiales (N=l20: gl=2; F=9.09; P<0.0005). con una mayor incidencia 

en genotipos originarios de ambientes n1ás húmedos. 

TESIS cor: 
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Fla:uras 15. Indice de aborto estomático de In epidermis ndaxial de genotipos silvestres y cultivados de 
Phaseolus vu/garis agrupados por procedencia. Nótese la reducción progresiva desde Mcsoamérica a 
Durango entre los genotipos silvestres. En el genotipo silvestre procedente de Durango no se detectó 
aborto estomático. 
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Los resultados de IAE y DE parecen contradictorios. puesto que. pese a Ja incidencia del 

primero._ se observan incrementos en DE (Cuadro 3): sin embargo. resulta evidente que el 

efecto de IAE repercute menos en DE debido al enmascaramiento que produce Ja reducción de 

ACE que hace que las estructuras epidérmicas se acerquen más entre sí. En este escenario. es 

imponante resaltar que en el genotipo cultivado asociado a Durango (Figura 14). DE sea 

significativamente menor en sequía (200.0±78.S est/mm2 riego: 172.5±75.1 est/mm2 sequía 

P<0.05). 

Como se mencionó antes. Ja mayoría de los estomas de Phaseo/11s vu/garis se encuentran 

localizados en la epidermis abaxiaJ de Ja hoja. Los resultados dt: JE abaxial indican que no hay 

diferencias entre las formD.s.silvcstr~ y· cultivada de P. \ 011/garis (Cuadro 3): tampoco hay 

diferencias entre Jos genotipos cultivados: sin embargo. entre los genotipos silvestres. los 

resultados revelan que el JE nbaxial del genotipo asociado a Durango. es significativamente 

menor (P<0.01) en su grupo (Figura 16). coincidiendo con lo observado en su epidermis 

adaxial. 
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Fii:uras J6. indice estomático de Ja epidermis abaxial de genotipos silvestres y cultivados de Phaseo/us 
"'Ulgaris. ugrupados por procedencia, y por tratamientos hhJricos. El genotipo más afectado por el 
tmtamicnto de Sequía es el cultivado asociado a Mcsoamérica y el menos afcctudo. el silvestre asociado a 
Durango. 
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Fi¡:ura~ 17. Densidad estomática de In epidcnnis ubaxial de genotipos silvestres y cultivados de 
Pltaseo/us l.011/guri:r. agrupados por procedencia. y por trntamicnlo~ hidricos. Nólc:-;c la reducción 
progresiva desde Mcsoaméricu a Durango cnlri:: los genotipos silvcslrcs: dicho palrón no es apreciable en 
los genotipos cultivados. 
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Los resultados tampoco revelan diferencias ~ignificativas en DE abaxial entre las formas 

silvestre y cultivada de Pha..'feo/us vulgaris (Cuadro 3). Sin embargo. entre los genotipos 

silvestres las diferencias son si!,'llificativas (P<0.0001). siendo menor la DE abaxial del 

genotipo asociado a Durango (Fib>Ura 17); además. hay indicios para suponer una relación con 

el ambiente de origen de estos genotipos (N=120; gl=2: F=48.13: P<<0.00001) que sugiere 

una menor DE abaxial en gennoplasmas de ambientes scmiáridos. esta relación también se 

observa. aunque es menos evidente. en los genotipos cultivados (N=120; gl=2: F=IJ.2; 

P<<0.00001 ). 

En la epidermis abaxial también se observa aborto estomático bajo condiciones de Sequía. El 

IAE abaxial es significativamente menor (P<0.05) en la fonna silvestre que en la cultivada de 

Phaseolus 1•u/garis (Cuadro 3). Ambos genotipos .. silvestre y cultivado. asociados a Durango 

presentan IAE significativamente menor (P<0.005) dentro de sus respectivas categorías 

(Figura 18): esto pudiera indicar una posible vinculación entre ellos. lo que podría estar 

relacionado con un cierto grado de tolerancia a la sequía: además. hay indicios que permiten 

relacionar el IAE abaxial con el origen de los genotipos tanto silvestres (N=120: gl=2: 

F=IS.12; P<<0.00001) como cultivados (N=l20; gl=2; N=S.I; P<0.001) que sugieren un 

menor lAE en las poblaciones originarias de regiones más secas. No se observan diferencias 

en la DE abaxial entre tratamientos en la fonna cultivada de P. vulgaris pero si en la fonna 

silvestre. siendo significativamente n1ayor (P<0.00001) bajo St?quía. Una vez más se presenta 

discrepancia entre IAE y DE. que revela el efecto de enmascaramiento debido a AF y ACE. 

La capacidad de abortar estomas en Phust?o/us \'11/gari.\·. asociada al estrés hidrico. puede ser 

indicativo del grado de adaptación a las condiciones an1bientales prevalecientes en sus áreas 

de origen. Las evidencias experimentales indican que la DE en maíz está controlada 

genéticamente y puede ser afectada por el n1edio arnbicntc (Hcichcl. 1971 ). Si esto fuera cierto 

también en P. vu/guri.\·. los resultados del IAE (Figura 18) lo confirmarian. En todo caso. la 

fom1a cultivada habría heredado este mecanismo de control eston1tltico de sus ancestros 

silvestres. ya que éstos también lo presentan en condiciones de estrés hidrico. Se puede 

afirmar que la fonna cultivada es más susceptible al estrés hidrico. tal vez. corno consecuencia 

de las condiciones artificiales de crecimiento. corno el riego. la siembra en periodos de lluvia o 

la selección de genotipos de ciclos de vida más conos y ajustados a estos periodos favorables. 
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Figuras 18. Indice de aborto estomático de la cpidcnnis abaxial de genotipos silvestres y cuhivados de 
Plraseo/us vulgaris,. agrupados por procedencia. Nótese las similitudes que se reproducen entre fonnas 
silvestres y cultivadas. usi como la baja incidencia de aborto estomático abaxial en los genotipos 
asociados con regiones scmiáñdas. 

Pubescencia: El número, tamaño y posición de los tricomas son caracteres muy variables en 

Phaseo/us vulgaris (Moreno et al ... 1993; Dahlin el al .• 1992). En el presente estudio los 

resultados revelan que, Jos tricomas, al igual que los estomas. son más abundantes en la 

cpidcm1is abaxial. El índice de pubescencia (IP}. que es un indicador de la capacidad de 

dif"ercnciación de tricomas de la epidermis .. mostró ser en la superficie adaxial de P. vulgaris 

bastante bajo (Figura 19). aún así. es significativamente mayor (P<0.005) en la f"orma silvestre 

(Cuadro 3). Hay similitud entre el genotipo silvestre asociado a Jalisco y el cultivado asociado 

a Dun1ngo que podría tener implicaciones genéticas. cuando menos. más de las que existen en 

individuos promedios de Ja misma especie. Pese a los valores de IP adaxial. la densidad de 

tricon1as (DT) revela una mayor frecuencia de la esperada. particularmente en Jos que el IP es 

cero. Como era previsible. los tricomas son significativamente (P<0.01) más abundantes en Jos 

genotipos silvestres (Figura 20). 

TESIS CON 
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INDICE DE PUBESCENCIA ADAXIAL 
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Figuras 19. Indice de pubescencia de la cpidcnnis adaJitial de genotipos silvestres y cultivados de 
Phaseolus vulgaris, agrupados por procedencia y ror tr.stamicntos hidricos. Nótese la semejanza entre el 
silvestre asociado a Jalisco y el cultivado asociado a DurJngo. incluso bajo scquiOI. También es apreciable 
la diferencia entre los silvestres asociados n Mcsoamérica y Durango. 

DENSIDAD DE TRICOMAS ADAXIALES 

/~1.----=i.::: =~= 1 ! 
l l ¡¡¡._____=e =i=____,=i.::: 1 r 

Mesoamerica Jalisco Durango 
Cultivados 

=::c-
.· ....... ~~ 

Mesoamerlca Jalisco Ourango 
Silvestres 

1 

1 :::I: :& En. Std. 
o Media 

•"iguras 20. Densidad de tricomas de In cpidcnnis adaxiul de genotipos silvestres y cultivados Je Pha.<0eo/us 
\"11/garis. agrupados por procedencia. y por tratamientos hfdricos. Pese a las apariencias. las diferencias 
entre genotipos de lu misma catcgorfu no son significutivas, tampoco el cfcc10 de los trJtamicntos. 
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El IP adaxial no es afectado por los tratamientt?S• aunque los resultados indican diferencias en 

DE adaxial entre tratamientos en Ja forma silvestre de Phaseo/us vulgaris (Cuadro 3). 

resultando significativamente mayor (P<0.000 J) bajo Sequia. Este aparente incremento en el 

número de tricomas podría resultar de las disminuciones observadas en AF y ACE. Por su 

parte. no hay diferencias significativas en el IP abaxial entre las formas silvestre y cultivada de 

Phas:eo/us vulgaris (Cuadro 3) ni entre los distintos genotipos (Figura 21); tampoco hay 

diferencias en DT abaxial. 
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Fi1:uras 21. (m.licc de pubcsccnciu de Ju epidermis abaxial de gcno1ipos silvestres y cultivados de Pltaseo/u..v 
iulgari.v. agrupudos por procedencia. y por tro1lamicntos hitlricos. Pese a las apariencias. las difi:rencias no son 
significativas. Es notable la 1cndencia de incrcmenlo hacia las regiones scmiúridas. 

Los trat:irnientos parecen no afectar al JP ni a DT. excepto en la población silvestre :isociada a 

Jalisco. en la que DT :ibaxial es significativamente n1ayor bajo Sequía (77.5 tric/n1m2 en 

Riego: 13 7 .5 trie/mm:? en Sequiu. P<0.01 ). Los resultados también sugieren que el efecto que 

pudiera tener el estrés hidrico sobre la pubescencia foliar de P. i·u/guris. solo seria indirecto. 

es decir. a través del efecto que tit.:ne. por ejcn1plo. sobre ACE. A pesar de no haber 

diferencias sib'Tiificntivas en el IP abaxial entre genotipos. hny indicios (N=l.20: gl=2; F=3.8: 

P<0.05) que permiten suponer una relación entre la procedencia de los mismos con 

incrementos en la pubescencia abaxial hacia regiones n1ás secas y frías (FigurJ 21 ). Además. 

dado que en la epidermis abaxial se presenta el mayor número de estomas. cabe hipotetizar 

r TES1 '.:: co~\T \ 
LtALLI:. DE On!GEN l 



46 

que incrementos de la pubescencia abaxial ~udiera tener incidencia en la reducción de la 

transpiración, puesto que contribuiría a estabilizar Ja capa Jimite que suele saturarse de vapor 

de agua, reduciendo la diferencia de los potenciales hidricos entre los medios interno y extemo 

de la hoja. Navea (1997) observó en el genotipo cultivado Canario 107, sensible a la sequía y 

bajo estrés hidrico, incrementos significativos de pubescencia en la epidermis abaxial, 

tendencia apoyada por all:,TUDOS de los resultados de este estudio. No obstante, a los tricomas 

también se les atribuyen diversas funciones, como defensa contra insectos (Pillemer y Tingey, 

1976) o barrera contra el rocío (Shaik y Steadrnan, 1988; citado por Dahlin et al., 1992). 

De Jos tres tipos de tricomas descritos para Plzaseolus vulguris. (unicelular-recto. unicelular

uncifonne y multicelular-glandular o globular). en el tricon1a globular (Tg; Figura 6F) el IP 

abaxial difiere significativamente (P<0.0001) entre genotipos silvestres y cultivados. El 

contenido de Jos tricomas globulares es desconocido. al menos parcialmente, ya que se ha 

reportado que contienen sales de potasio y que sus vacuolas presentan proteínas (Uphoff 1962; 

o· Brien. 1967: citados por Fahn. 1979). que al parecer son ricos en fósforo (Dahlin et u/. 

1992) y que su capacidad de ser teñidos con Sudán IJJ (Navca. 1997) sugiere la presencia de 

lípidos. A pesar de lo poco concluyentes de los datos obtenidos en el presente estudio. parece 

existir una relación entre la pubescencia y el estatus hidrico de la planta. por lo que se sugiere 

estudiar un mayor número de genotipos. 

Tullo y :cilen1a .•;ec11ndario: El ñrea del tallo (AT). al iguul que AF. no es estrictamente un 

atributo anatómico. sin embargo ha sido incluido por ser la primera de una serie de diferencias 

rncnos aparentes sobre la plasticidad estructural de Plzuseolus vulguris (Figura 22). Los 

resultados revelan que no hay diferencias en el área del tallo (AT) entre las formas silvestre y 

cuhiv¡1da de P. \ 011/garis (Cuadro 4). AT no varia entre los genotipos cultivados. sin embargo_ 

entre los genotipos silvestres .. el asociado a Mesoamérica muestra un AT significativamente 

mayor (P<0.001) a los de Jalisco y Durango. entre los que no hay diferencias (Figura 23). Hay 

indicios que permiten suponer que en Jos genotipos silvestres AT se rclacion:t con la 

procedencia de los genotipos (N= 15; gl=2: F=4 7. 74; P<0.00001) a través de una tendencia a 

reducirse hacia las regiones más secas. Sorprende no observar diferencias en AT entre formas 

silvestre y cultivada de P. vulgaris. puesto que se esperaría cierta alomctria con hojas y frutos 

que son n1ás pequeños en la silvestre y más grandes la cultivada (Srnartt .. 1990). 



Fi~ura 22. S1:cción transversal de la base del tallo de genotipos silvestres de Pha.'ic:o/11s v11/gur/.i· (40x) 
proccdcnlcs de tres regiones distintivas de México. Las lilas, de urriba hacia abajo. corresponden a 
Durango, Jalisco y Mcsoamérica, respectivamente. A la derecha, individuos desarrollados bajo Riego y lu 
de la izquierda, bajo Scquia. 
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Cu•dro 4. Atributos anatómicos caulinares de fonnas silvestre y cultivada de Pliaseolus 
vu/garis bajo tratamientos de Riego y Sequía; los valores representan Ja media ± desviación 
estándar; ("") Diferencias significativas entre fonnas: (•) diferencias no significativas entre 
tratamientos. (P<0.05) 

SILVESTRE CULTIVADA 

CARÁCTER UNIDADES RIEGO SEQUIA RIEGO SEQUIA 

Arca Tollo mm' 6S.3 ± 11.8 38.3 ±6.4 66,6.:t.6.J SS.3±6.S 

Arca medular ,/ mm' 13.8±2.3 13.4 ± 3.0. 29.4 ±4.2 29.5±6.2. 

Área xilcm:\tica ,/ mm' 35.S ± 11.0 15.3±5.J 23.1 ±5.3 12.7 ±4.2 

Área conical mm' 16.0+4.7 9.7+2.l 14.0 + 2.7 13.1+2.s• 

Proporción Xilcma '~ 53.6±8.6 39.2± 9.0 34.7 ±6.7 23.3±8.1 

Valor de Hubcr ,/ mm2/cm2 2.95 ± 1.2 2.29±0.65. 0.94±0.21 0.93± O.JR • 

Vasos 1otalcs ,/ 2854±934 ll6S±2HO 1545 ±359 1132 ± 605• 

V a.«<>s solitarios ,/ % 5.0:!;3.2 26.6:!; 7.H 31.3±9.7 46.6:!; 11.0 

Densidad de vasos Vasoslmm2 82.6±24.7 86.S .:!: 40.5 . 69.7 ±24.6 96.3 ;±SS.3 

Diámetro de vaso ,/ µm 94.2 .:!: 18.9 49.4:!; 17.0 59.2± 16.1 43.0± 12.2 

Vulnerabilidad 1.21 :!;0.43 0.73 ;:t0.36 0.95 ± 0.39 0.57 ±0.27 

Conductividad Relativa ,/ xlO'' 436.9 :!;207.3 34.4 .:!: :?2.9 52.9 ± 19.3 20.1 = I0.9 . 
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Sin embargo. hay diferencias estructurales enmascaradas en las similitudes de AT entre las 

formas silvestre y cultivada de Phaseolus vulgari .... ·. El área medular es significativamente 

menor (P<0.0005) en la silvestre. mientras que el área del xilen1a es significativan1entc menor 

(P<0.0005) en la cultivada (Cuadro 4). La médula. habiéndnse antes de la aplicación del 

tratamiento de Sequía. no varia en área: pese a ello. A T es menor bajo St.!qula y es tnayor su 

efecto sobre la forma silvestre (-30%; P<0.0005) que sobre la cultivada (-I 7o/o: P<0.0 t ). AT 

se reduce significativamente (P<0.001) en todos los genotipos silvestres. mientras que entre 

los cultivados. sólo es significativn (P<0.001) Ja reducción en el genotipo asociado a 

Mcsoamérica (Figura 23). 

El xilema es un tejido que cumple una doble función. la de conducir agua y minerales hasta las 

hojas y la de dar soporte y resistencia mecánica al vástago. En plantas con crccin1iento 
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secundario. como Phaseolus vulgaris. su inci:emento depende de la actividad del cámbiurn 

vascular. Pese a no haber diferencias de AT entre las formas silvestre y cultivada de P. 

vu/garis. si es significativa (P<O.OOJ) la diferencia en la proporción del xilema (Cuadro 4). De 

hecho. la forma silvestre desarrolla un xilema cuya área es -30% mayor que el de la forma 

cultivada (Cuadro 2). Esta mayor proporción de xilema (PX) en Ja forma silvestre. permite 

suponer en ella una mayor actividad del cámbium vascular. Los resultados también revelan 

que hay diferencias de PX asociadas con el origen de los genotipos tanto silvestres (N=l5; 

gl=2; F=12.51; P<0.005) como cultivados (N=l5; gl=2; F=I3.47; P<0.005). siendo mayor en 

los asociados a Mesoamérica (Figura 24) y pudiera relacionarse con una mayor disponibilidad 

de agua. 

AREA EN SECCION TRANSVERSAL DEL TALLO 
95r~~~~~~~~~~~~~-, r~~~~~~~~~~~~~-, 

1 '¡+=~i:~=~ · ¡¡~ =_····_:::::?C:_:r~J 
~ ~ ~~¡=--· -·-º·--·------·!----··.' .· __ : __ -.-•• ~::_¡.¡.---------,· :·1 

JT.555 .···· ··. :.::;..:::: .. ·-._··. -~._-_·_·§_·· .• :. ••.·.· ... ·:I::: __ .• 
35 .. __L_ - : :~:J . = :::r 
25 ~~~~~~~~~~~~~~ 

Mesoamérlca Jalisco Durango Mesoamt!lrlca Jalisco Ourango 
Culllvados Silveslres 

=e :t:Oev. Std. 

o Media 

Ff¡:uras 23. Área transversal c.Jel tullo de genotipos silvestres y cultivados de Plru.'ie<1lu.\· ~ulguris, 
agrupac.Jos por la rroccdcncia. y por tmtamicntos hh.hicos. Nótese que hay una tcndenciu a reducir el 
área. desde Mcsoaméricu hasta DurJngo. entre los genotipos silvestres bajo Riego. 

La litcratun1 señala que una de las formas de incrementar Ja eficiencia en la conducción del 

agua es aumentando el área transversal del xilema (Fcbruary et al .• 1995). lo que supondría 

una eficiencia en la conducción menor en Ja forma cultivada de l'haseulus vu/g<1ris que la 

silvestre: de ser asi •. la deficiencia seria compensada por los cuidados proporcionados por el 

hombre. Por su parte .. los genotipos silvestres. además de los ajustes de sus ciclos biológicos a 

Jos periodos de lluvia (Delgado S. et ul .• 1988). cuentan con un sistema rclativan1cntc más 

TE riF· ,..-_ .. :·_·,¡,..:---( 
• ..J l~:.1.:°':.l \: \ __ ! ;,_ .-. -;~, ·,-. T 1 

F'\1··,· '· -,-,ri 1·1H1:-~EN ..c.'""i !.J_"; .. t...JJ.,;.¡ \..... .... \. ... -• -
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eficiente para afrontar las contingencias clim~ticas. Destaca el hecho que en los genotipos 

asociados a Mesoamérica. con mayor área de xilema. tanibién presentan mayor AF. por lo que 

tiene sentido que se encuentren equipados con un sistema conductor más eficiente. 

PROPORCION DE XILEMA EN EL TALLO 

Mesoam6rlca Jalisco Durango 
Cultivados 

Mesoam6rica Jalisco Durango 
Silvestres 

:::C t Oev. Sld. 
o Media 

Fi¡:;uras 24. Proporción del área del xilcma con rcspcclo al área del tallo de genotipos silvestres y 
cultivados de Phaseolus ,-u/garis. agrupados por procedencia. y por tratamientos hidricos. Nótese la 
superioridad de la proporción de xilcma de los genotipos silvestres sobre Jos cultivados; además. es 
menor en el asociado a Jalisco de hábito trepador. 

El valor de Hubcr (HV) .. o área relativa de conductividad .. como una n1edida del gasto en tejido 

caulinar por unidad de área foliar (Zimmcnnann .. 1982~ Ewers y Zimn1ennann .. t 984; Tyrce y 

Ewers .. 1991 ) .. fue estimado con base en los datos disponibles (área del xi lema I área foliar). 

Los resultados del H'\' sugieren que la inversión en xilema es significativamente mayor en la 

forma silvestre que en Ja cultivada (Cuadro 4); entre los genotipos cultivados las diferencias 

no son significativas .. pero sí entre los silvestres: tal como lo sugiere PX. el genotipo silvestre 

n1esoamericano invierte significativamente más en tejido caulinar por cm= de AF que los de 

Jalisco y Durango (Fii,'tlra 25). 

En este sentido, son de subrayar las diferencias en hábito entre los genotipos .. ya que para el 

silvestre .. asociado a Jalisco .. de hábito trepador .. tiene sentido una menor inversión en xilema 

(especialmente en tejido mecánico) por cnt.:? de hoja: 1nicntras que entre los genotipos 
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asociados a Mesoamérica y Durango9 amb<?s de hábito postrado. la diferencia de HV 

probablemente obedece a diferencias en la disponibilidad de agua en sus regiones de origen 

{Acosta-Gallegos et al.. 1998) como sugieren los resultados. que relacionan HV con Ja 

procedencia de los materiales (N=IS; gl=2; F=l8.29; P<0.0005). Esto permite suponer la 

reducción de HV con decrementos hidricos asociados a ambientes secos. 

AREA RELATIVA DE CONDUCTIVIDAD 

1il~ •.. == ==~· =·····lf ·······=r=== 1 1 '--~~~~~~~~'--~~~~~~~---' 

'i}=T= w~=TI =e: :t:Oev. Std. 

Mesoam6rlca Jalisco Durango Mesoam6rica Jalisco Durango Media 
Cullivados Silveslres 

Figura 25. Valor de l-lubcr (área del xilcma en la base del tallo /área foliar del foliolo tcnninal de la 
cuarta hoja) de genotipos silvestres y cultivados de Phu.n•o/u.o; i·ulKari.o;. agrupados por procedencia, y 
por lrntamicnlos hidricos. Es no1nblc la diferencia de asignación <le xilcma por unidad de área foliar 
cn1rc gcnoliros sih·cslrcs y cuhivados y el escaso cfcclo de los tr.uamicnlos en cslos últimos. 

Llls diferencias de PX entre tratamientos son significativas en las fonnas tanto silvestre 

(P<0.001) como cultivada (P<0.01) de Phaseo/us vu/guris. Merece destacar que de todos los 

genotipos. solo el cultivado asociado a Jalisco parece no ser afectado por el tratamiento de 

Sec¡11ia (Figura 24). Por otra parte. el HV solo es afectado sibl'"Jlificativan1cntc (P<0.001) por el 

tratamiento de Sequía en el genotipo silvestre asociado a ~1e~oamérica (Figura 25 ). 

Va.\·o . .;: En las angiospermas el movimiento de agua desde el sucio hasta h1 hoja que se produce 

a través del xilcma. se realiza principalmente por medio de conductos denominados vasos. 

cuyo número. longitud y diámetro varían ampliamente dentro de un mismo individuo. entre 

individuos. entre especies y de un an1bienlc a otro. Los resul1ados n1ucstran que en Phaseo/11s 
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vulgaris el número total de vasos {VT) en una ;;ección transversal es significativamente mayor 

(P<0.001) en la forma silvestre que en la cultivada. Entre los genotipos silvestres es 

significativa la diferencia (P<0.001) entre los procedentes de Mesoamérica y Durango; 

mientras que entre los genotipos cultivados las diferencias no son significativas (Figura 26). 

Los resultados también permiten suponer la existencia de una relación de VT con Ja 

procedencia de los genotipos silvestres (N= 150; gl=2; F=45.98; P<<0.0001) según la cual el 

número de vasos se reduce hacia las regiones semiáridas. 

NUMERO DE VASOS 

i 5~I~= =~= 11 I = = 1 1 ... : '---------------' 

h'.~!.______ T I___,I 1 ~I = =~= 1 
Meso•m81ic1 Jalisco Ourango Mesoamerlca Jalisco Durango 

Cultivados Silvestres 

::I: s Oev. Std. 
a Media 

Figura 26. Número total .. de vnsos (agrupados y solitarios) de genotipos silvestres y cultivados de 
Plta.~colus ~-ulgurl.<r. agrupados por procedencia. y por tratamientos hidricos. Es notable la tendencia a 
reducirse el nº de vusos desde Mesoaméricu hasta Durango. en los silvestres en Riego; destaca el efecto 
de la Sequía sobre esta tendencia. 

Los resultados bajo Sequía revelan que VT se reduce sib'TIÍficativan1cntc (P<0.001) sólo en Ja 

fonna silvestre de Phuseolus vulguris (Cuadro 4): no obstante. el genotipo asociado a Durango 

no es afectado por Jos tratamientos. sugiriendo nlenor plasticidad. Estas diferencias en VT 

sugieren que la fonna silvestre de P. vulguris es capaz de adecuar su anatotnia a los cambios 

hidricos del medio. lo cual podría interpretarse como una ventaja adaptativa de esta fonna 

sobre la cultivada. 
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Vasos .~o/itarios: Hay diferencias significat.ivas (P<0.0005) en la proporción de vasos 

solitarios (PVs) entre las formas silvestre y cultivada de Phaseo/us vulgaris. siendo 

notoriamente mayor en los cultivados (Cuadro 4). Entre los genotipos silvestres las diferencias 

no son significativas. mientras que entre los cultivados. son significativas (P<0.01) las 

diferencias entre los procedentes de Mcsoarnérica y Jalisco (Figura 27). También es 

significativa (P<0.001) la diferencia en PVs entre tratan1icntos. siendo mayor en Sequía en las 

fonnas de P. vulgaris: destaca el incremento de PVs hasta -30% en la forma silvestre por 

efecto del estrés hidrico. El tratamiento de Sequía afecta significativamente (P<0.05) a todos 

los genotipos silvestres. mientras que entre Jos cultivados. solo es afectado significativamente 

(P<0.001) el genotipo asociado a Jalisco. 

ABUNDANCIA RELATIVA DE VASOS SOLITARIOS 

:I: :t:Err. Std. 

Mesoamérica Jalisco Ourango Mesoamérica Jalisco Ourango Media 
Cultivados Silvestres 

Figura. 27. Proporción Je vasos solitarios de genolipos silvestres y cultivados de Phaseolus vulgaris. agrupados 
por procedencia. y por trJtamicnlos hic.lricos. Es notable la Jifcrcncio entre genotipos silvestres y cultivados; 
también es apreciable su incrcmcnlo bajo Se,¡uia. paMiculum1entc en los genotipos silvestres. 

Los incrementos en PVs observados en Phaseo/11s \ 011/garis como respuesta al estrés hídrico 

contradicen a Ja literatura (Baas et al.. 1983: Carlquist. 1980) en Ja que se encuentra 

incrementos en la densidad de los vasos agrupados. y no de los solitarios. en ambientes secos. 

con10 un mecanismo tendiente a reducir las interrupciones en el flujo de agua por cavilación .. 
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ya que la interrupción en uno de Jos compon~ntes. afectaría poco el movimiento de agua a 

través del grupo que actúa como una unidad~ obviamente. esto dificilmente ocurriría en vasos 

solitarios. La literatura señala ventajas asociadas a Ja cavitación. ya que el que incremento en 

Ja resistencia al flujo de agua se interpreta como una señal que ocasiona el cierre temporal de 

Jos estomas. f"enómcno que contribuiría a aliviar la tensión de los vasos. debido a que 

permitiría que el agua atrapada por embolismos fluya hacia otros vasos (Lo Gullo y Salleo. 

1992; Nardini y Salleo. 2000). 

Diámetro del /11men de va.\·os: El diámetro de los vasos de Phaseolus vulgaris es 

significativamente mayor {P<0,00001) en la forma silvestre que en la cultivada lo que 

conjuntamente con un mayor VT. permitiría suponer una mayor eficiencia en la conducción de 

ngua (Cuadro 4). Entre los genotipos cultivados. el e (diámetro) mayor significativamente 

(P<0.0005) se encuentra en el genotipo nsociado a Mesoamérica. lo que podría relacionarse 

con el posible ambiente húmedo de su lugar de procedencia; en tanto que. entre los silvestres. 

el e es significativamente menor (P<0.00005) en el genotipo asociado a Durango. 

característica que podría estar relacionada con el ambiente serniárido de procedencia. tal corno 

lo señala la evidencia experimental en otras especies (February et al. 1995 ): este rasgo 

también podría ser considerado como otra evidencia ecotipica para Ja especie (Figura 28). De 

hecho .. los resultados permiten suponer una relación entre 9 y Ja procedencia de Jos genotipos 

silvestres (N=I 50; gl=2; F=25. 75; P<0.000001) y sugieren una reducción del O hacia regiones 

más secas. 

La notable diferencia en et 0 entre las formas silvestre y cultivada de Phuseolus \ 011/guris bajo 

Riego. se reduce apreciablemente en condiciones de Seq11ía; sin embargo. ésta sigue siendo 

significntiva (P<0.00001 ): estos resultados sugieren que el efecto del estrés hidrico es mayor 

en la forma silvestre que en la cultivada de P. \ 011/garis (Cuadro 4). La reducción observada en 

el diámetro de los vasos a causa del estrés hidrico corrobora lo reportado para otras especies 

leñosas y herbáceas (Baas y Schweingrubcr .. 1987). 
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DIAMETRO TANGENCIAL DEL LUMEN DE LOS VASOS 

MesoamérlcaJallsco O u rango 
Cultivados 

MesoaméricaJallsco o u rango 
Silvestres 

:::C tDev. Std. 
o Media 

Figura 28. Diámetro tangencial de vasos de genotipos silvestres y cultivados de Phas<.•o/us ""'lgaris. 
agrupados por procedencia. y por tratamientos hfdricos. Es notable la superioridad de las fonnas 
silvestres: también lo es lu reducción del diámc1ro observada por cfcc10 del cstrCs hidrico. 

FRECUENCIA DE DIAMETROS 

10 11 12 13 14 15 o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 
Cullivados Silveslres 

Clase di8melro (10 micras) 

,. .. i¡:ura 29. Frecuencias de diámetro langcnci'al de vasos en fonnas cultivada y silvestre t.lc Plrus<!olus 
\.•u/garLv agrupadas por tratamientos hfdricos. Nó1csc el dcsplazamicnw de la frecuencia hacia diámcnos 
menos amplios que ocurre en las fonnus silvestres bajo s,~quiu. Las clases aumcn1an Je 10 en 10 micrJs. 
(N-37S). 

..------------··- _______ _,.. 

FALLA DE ORIGEN 



56 

En Vitis vinifera los vasos con diámetros entre. 35-65 µrn se consideran como el resultado del 

compromiso entre Ja eficiencia y la seguridad de Ja conducción de agua .. que les pennite 

recuperarse de posibles bloqueos por cavitación (Salleo y Lo Gullo .. 1989; citado por Van 

Rensburg et al .• 1994). Sin embargo. otros estudios sugieren que la correlación entre 

vulnerabilidad y el diámetro es baja (Tyrcc et al .• 1994; citado por Pockman y Sperry. 2000). 

La forma silvestre de Phaseolus vu/garis bajo Riego presenta -80% de vasos con 0 entre 80 y 

120 µm .. mientras que la cultivada presenta -80% de vasos con 0 entre 30 y 70 µrn: sin 

embargo .. bajo Sequía. ambas f'ormas presentan -80% de vasos con 0 entre 30-70 µm. De 

acuerdo con estos resultados (Figura 29). la fonna cultivadu de P. vulguris estaría mucho más 

restringida que la silvestre en los valores de compromiso señalados en la literatura .. como 

consecuencia la forma silvestre presenta una nlayor amplitud de e. lo que le permitiría una 

conductividad mayor cuando el agua está disponible y crecer rápidan1cntc. en situaciones 

hídricamente ndvcrsas 9 asegurarla la conducción mediante la reducción de 0. 

Den!ddad de ••a.\·os: Además de las diferencias observadas en PX y VT. los resultados revelan 

diferencias significativas (P<0.05) en la densidad .de los vasos (DV) entre las fbnnas silvestre 

y cultivada de Phaseolus v11/guris .. ,S-iendo_· m~nor.:·en los cultivados (Cuadro 4); estas 

diferencias en DV entre fonnns-:."~iIV~St~~~'.:·-Y:'-'i'."~~ltivadas de P. vulgaris podría ser otra 

consecuencia del ambiente nrtificia~···y· J~~--~~i~dc;,:~ ·d~l hombre aplicados durante el proceso de 

domesticación. 
·:.: - .,. '·:···_, ' 

Los resultados también revelan que DV es significativamente mayor (P<0.05) en los genotipos 

asociados a Jalisco. tanto silvestre como cultivado (Figura 30). posiblemente debido al hábito 

trepador de las lianas. asociado a ambientes húmedos y sombríos. dada Ja baja inversión en 

tejido mecánico (Tyrec y Ewers. 1991) lo cual es aplicable .. cuando menos .. al genotipo 

silvestre cuyo hábito de crecimiento es del tipo IV y sorprende que en los genotipos asociados 

a Durango .. de hábito sin1ilar .. difieran anatómicnn1ente. Estos últimos .. al contrario. presentan 

DV significativumentc menores .. lo cual pudiera estar detenninado por el arnbicntc semiárido 

del que provienen dichos genotipos. 

De acuerdo con los resultados. parece haber un efecto estimulador del estrés hidrico sobre DV; 

sin embargo. es de destacar que Jns diferencias entre tratamientos sólo son significativas 
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(P<0.00001) en la fonna cultivada de Phaseol~s vulgaris. pero no en la silvestre (Cuadro 4). 

Debido al dramático incremento de DV en la forma cultivada de P. vulgaris bajo Sequía .. 

desaparece la diferencia observada entre formas bajo Riego. 

DENSIDAD DE VASOS 

,:¡~¡._____••· ~==____.·m~.1r~=~. I 
140 

120 l . ······-···· .... ···········-···· _·· .. ·.¡ ¡·-· ······=· ····-··· ···-·= .,...--,,--_ .. . .. ····¡ j. 100 -···· •.. L ...... . ::=r=.-=:L. .:._:;;e_;_; ... . 

"' 80 . ::::2::: ..... . 
60 .. 

40 L-~~~~~~~~~~~~~--' :I: :tErr. Std. 

Mesoamérlca Jalisco Ourango Mesoamérica Jalisco Durango Media 
Cultivados Silvestres 

Figura 30. Densidad de vasos de genotipos silvestres y cultivados de Phasculus \"Ulgari .... agrupados por 
ruoccdcncia~ y por tratamientos hidricos. Es notable la superioridad de los gcnoti(\os asociados a Jalisco; 
también lo es el incremento observado en los genotipos asociados a Dur.ingo por efecto de la Sequía. 
Debido a la umplilud de las desviaciones estándar. las madias van acomruñada:-. del error estándar. 

Aunque también merece destacar que no en todos los genotipos el tratamiento de Sequía 

produce el mismo efecto; por ejemplo. en el genotipo silvestre asociado a Mesoa1nérica. DV 

es significativamente menor (P<0.0001 ): en los genotipos asociados a Jalisco no hay 

diferencias: y en los asociados a Durango. DV es significativan1cntc mayor (P<0.0001). Estos 

resultados hablan de la notable variabilidad dentro de la especie y de Jos diversos efectos que 

un misn10 agente puede tener en un mismo atributo anatórnico (Figura 30). 

Es necesario tener presente que la DV es un parámetro que es afectado tanto por el nún1ero de 

vasos como por el área del xilema y. como se ha visto prcvian1cntc. ambos rasgos difieren 

notablemente de un genotipo a otro y de un tratamiento a otro. El caso del genotipo silvestre 

asociado a Jalisco es. en este sentido. muy evidente: su VT es muy superior a los demás bajo 
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Riego y cae dramáticamente bajo Sequía. lo q~e supondría una reducción notable en DV., sin 

embargo., ésta apenas varia entre tratamientos. Como contraparte está el genotipo asociado a 

Durango. en el que VT no es alterado por los tratamientos. sin embargo., DV difiere 

significativamente entre ellos. Todo esto sugiere una amplia plasticidad del atributo en 

Phaseolus vulgaris. 

Conductividad relativa: Como ya se ha mencionado., el movimiento vertical del agua se 

produce prácticamente a través de los vasos, cuya conductividad es proporcional al radio del 

Jumen elevado a la cuarta potencia (Zimmennann., 1983); la conductividad relativa (CR) aquí 

estin1ada. es el resultado del producto de dicho valor por la densidad de vasos (vasos/rnn12). 

CONDUCTIVIDAD RELATIVA 

tl I I T llTTT 
~ '---~~~~~~~~~~~~~~ 

~ i}=r TI j[~ T_· I_I___, 
Mesoam6rlca Jalisco Durango Meaoamt!lrlca Jalisco Ourango 

Cultivados Silvestres 

::I: tDev. Sld. 
o Media 

Fii:ura 31. Conductividad relativa ,fo genotipos silvestres y cultivados e.le Phuseo/us \.'Ul)!uri .... agrupados 
por procedencia. y por tratamicnlos hidricos. Dada la naluralcza exponencial Je los valores. se representa 
el valor logarilmico (base 1 O). Es notable la superioridad Je lo~ genotipos sihrcstrcs; lo mismo que su 
capacidad para reducirla bajo St.•qrda. 

Los resultados revelan una enorme diferencia en Ja CR de las formas silvestre y cultivada de 

Phaseolus vu/garis., la cual fue significativamente mayor (P<0.00001) en la primera (Cuadro 

4). Entre las poblaciones cultivadas no hay diferencias significativas en CR; sin embargo. 

entre las silvestres. la conductividad es significativan1cntc menor (P<0.0001) en el genotipo 

asociado a Durango. lo cual era de esperarse debido a su n1cnor 9. En la fonna cultivada de 

J~E~.TS C;C)T'·J 
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Phaseo/us vulgaris la CR no es afectada por l?s tratamientos pero sí en la fonna silvestre .. ya 

que ésta es significativamente (P<0.0001) menor bajo Sequía en todos los genotipos; debido a 

esto, las diferencias entre las formas silvestre y cultivada de P. vulgaris. observadas bajo 

Riego son mínimas (Figura 31 ). 

Tres mecanismos permiten cambiar la conductividad hídrica: la modificación de la superficie 

del xilema .. así como la densidad de los vasos y su diámetro: de éstos .. el último es la variable 

anatómica más importante para la modificación de la conductividad en las dicotiledóneas 

(February et al ... 1995). Estos resultados ponen de manifiesto la existencia de una diferencia 

importante entre las formas silvestre y cultivada de Phaseolus l-0ulgaris. como Jo es Ja 

capacidad de modificar la conductividad como respuesta al cstrCs hidrico. 

Vu/11erabilidad: La vulnerabilidad a la cavitación (ruptura de la columna de agua) del xilcma 

es reconocida como uno de los factores más importantes de la resistencia al estrés hidrico y 

está correlacionada positivamente con el diámetro de los vasos (Lo Gullo et al .• 1995) y podría 

limitar la distribución geográfica de las plantas (Pignatti. 1982; en Tyrec et al. 1999). Una 

forma de estimar la seguridad en la conducción de agua al nivel anatómico es el indice de 

vulnerabilidad (V). propuesto por Carlquist (1977). que relaciona el diámetro de los vasos con 

su densidad. Los resultados revelan diferencias significativas (P<0.0001) de V entre las formas 

silvestre y cultivada de Phascolus. vulgaris. la cual fue mayor en la silvestre debido 

fundamentalmente ni mayor 9 ~':~adr~ '4_):.: Í.:~s resultados también muestran que Jos genotipos 

asociados a Jalisco son signi_ficativamente (P<0.001) menos vulnerables dentro de sus 

respectivos grupos (Figura 32) a causa .. principalmente. de sus altas DV. 

Hay diferencias significativas (P<0.00001) en el grado de vulnembilidad (V) entre 

tratan1icntos. que fue menor bajo Sequía en ambas formas de Phuseolus vulgaris (Cuadro 4); 

debido a la notable reducción en la vulnerabilidad de la fonna silvestre. las diferencia entre 

-formas observada bajo Riego se hace rninima. Entre los genotipos silvestres. solo en el 

asociado a Mcsoamérica. aún siendo el más vulnerable. no se presentan diferencias 

significativas entre tratamientos. Jo que sugiere por un lado una notable adaptación a medios 

húmedos. y por otro lado. una desventaja ante situaciones de estrés hidrico. Sin embargo la 

población asociada a Durango. reduce drJmáticamentc la vulnerabilidad. lo que posiblemente 

r¡r¡;'('TC; cr)i\J 
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le brindaría una enonne ventaja adaptativa •. ya que tendría la capacidad de minimizar la 

seguridad en condiciones favorables e incrementarla en condiciones adversas. Entre las 

poblaciones cultivadas. la asociada a Jalisco tampoco presenta diferencias significativas entre 

tratamientos por ser la n1cnos vulnerable. lo cual obedece al menor diámetro de vasos y a su 

alta densidad (Figura 32). Esta diversidad de respuestas observadas en P. vulgaris. también 

manifiesta la variabilidad de mecanismos fisiológicos en esta especie. la que muy 

probablemente ha contribuido a su notable dispersión geo!,.rráfica. 

VULNERABILIDAD DEL XILEMA 

l 1 :~! .___[ =_=_::r::___,J l~=r=-=_:::::r=~I 
i ·:~! l~·=_:::::r=_=:c~ll ~ = __ =~I =r: zErr. Std. 

Mesoamerlca Jalisco Durango Mesoamtrlca Jalisco Durango Media 
Cultivados Siivestres 

Fi¡:ura 32. Jndicc de Vulnerabilidad del xilema de genotipos silvestres y cultivados de Ph~·co/us 
\.'U/garis, agrupados por procedencia. y por lratumicntos hídricos. Es notable. pese u las diferencias. la 
simililud del patrón que reflejan los dalos bajo Riego. mismo que desaparece bajo Sequía. Dcslaca el 
menor efecto de los lrJlamicnlos en el genotipo silvestre asociado a Mcsoamérica. 

La comparación de los atributos morfológicos y anatómicos. tanto foliares como Ci.lulinares .. de 

fonnas silvestres y cultivadas de Phuseolus \'llÍguris y de sus respuestas al déficit hidrico. 

abren paso. al menos. a un par de interpretaciones posibles: ( 1) hay suficientes indicios para 

suponer que Jos genotipos silvestres. d~1da la magnitud de su respuesta. son más sensibles al 

estrés hídrico que los cultivados; no obstante. esto sería inconsistente con la premisa que 

supone a los cultivados. por su propia naturaleza. como organismos adecuados a los cuidados 

del ho1nbre (ésta cs. obvian1cntc. una interpretación antropocéntrica de los resultados). (2) 

Desde otro punto de vista. y tal vez más plausible. se puede considerar que hay suficientes 

TESIS CON 
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indicios para suponer que los genotipos cultiv?dos. dada Ja magnitud de sus respuestas y por 

su propia naturaleza. han perdido o reducido en buena medida. la capacidad de responder a los 

cambios del medio y el lo los hace más susceptibles. 

En adición a todo lo anterior. se aplicó un análisis de varianza a una serie de atributos 

moñoanatómicos (Anexos 1-3) en relación a la procedencia de los genotipos; de ellos. sólo 23 

se consideran como altamente significativos {P<0.001). De ellos. 22 en la forrna silvestre de 

Phaseo/us vu/garis y 14 en la cultivada. parecen asociados con la procedencia. Esos atributos 

que pudieran relacionarse con factores ambientales propios de los lugares de origen de P. 

vu/garis. podrían sumarse a los caracteres morfológicos. bioquímicos y genéticos con valor 

diagnóstico para agruparlos dentro de las razas. ecotipos o categorías genéticas (Singh et al .• 

1991b). La relación n1enos estrecha. entre la procedencia y los genotipos cultivados .. podria 

apuntar hacia Ja acción selectiva del hombre y al tipo de características sobre las que ha 

centrado su atención. las cuales podrían haber evolucionado en ambientes o regiones 

diferentes del área de distribución actual del genotipo cultivado. lo que coincidiría con lo 

observado por Skroch et al. ( 1998). 

Anexo t. Efecto del origen e.le los genotipos e.le Phu.'>cn/u.'> \'t1l}:aris sobre atributos 
moñoanarómicos foliares y caulinares desarrollados bajo Riego. N= 1 S; gl=::?. (ns) 
no significativo u P>0.05; (ps) poco significarivo a P>0.01. 

SILVESTRES CUl..Tl'\'ADOS 

F r F p 

Area l"oliar ::?.60 13.71 0.0008 
Grosor fi1/iar 5.5S ps 5.25 f'S 

Grosor parénquin1u en cmpalir.uda 15.61 0.0005 3.53 
Grosor par1,;11q11in1d esponio.'Oo fJ.64 1.60 
Ra:Un puré111¡. Ent¡Ju/i:udu!E.\ponjusu 6.56 ps 1.76 
Arca del tallo 47.74 0.0001 1.46 
Arca drl :-.ilcma 21.57 0.0001 l:l.46 0.0009 
Valor de Hubl."r 18.29 0.0002 2.37 
Proporción di." •ilema 12.51 0.0012 13.47 0.0009 
Arca d1._• /a 11J1,;c/u/iJ 2.7Y 6.5h' ,, .... 
Area de la cortcr.u 10.99 0.002 0.80 ps 



Anexo 2. Efecto del origen de tos genotipos de Phaseolus vu/garis sobre atributos anatómicos 
de cpidennis desarrolladas bajo Riego. N = 120; gl = 2. (ns) no significativo a P>0.05; (ps) 
poco significativo a P>0.01. e•> provenientes de tratamientos de sequía. 

Silvestres Culliv•dos 
F p F p 

Área células epidermis adaxial 20.66 0.0001 4.55 ps 
Area células epidermis abaxial 82.70 0.0001 7.52 0.0009 
Indice estom1itico adadal 5.87 0.0037 o.73 
Indice estomático ahaxial 7.24 0.0011 3.32 ps 
Indice aborto estomático •daxial* 9.09 0.0002 1.59 ns 
Indice aborto estomático abaxial* 15.12 0.0001 8.10 0.0005 
Indice pubescencia uda.~ial 4,19 ps 1.08 
Indice puhc•scenciu ubuxiul 3,80 ps 2,86 ns 
Indice Tricomu g/vh11/ur adcu:iu/ 0,./7 ns 0.85 ns 
Indice Tricotnu 1-:lo/m/ur aha'l:iul o . .zn ns /,74 
Densidad estonias adaxial 10.81 0.0001 1.65 ns 
Densidad estonias abair.ial 48.13 0.0001 13.20 0.0001 
Densidad tricoma.\· uda.'l:ial 1.54 l.J7 ns 
Densidad tricomus a/luxiul fl.45 1.52 ns 

Anexo 3. Efecto de origen Je los genotipos de Phaseolu.v \'U/garis sobre atribulos 
anatómicos del xilema desarTollado bajo Rieso. N=J50; gl =2. (ns) no 
significativo a P>0.05; (ps) poco significativo a P>0.01. (•)en este cuso N =375. 

Sil"·cstres Cultivados 

F .. F .. 
Nº de '\'asos 45.98 0.0001 0.68 
Nº '\'lHO!" solitarios 5.06 0.0075 32.22 0.0001 
Diárnctro '\'a§os * 25.75 0.0001 23.95 0.0001 
Densidad de "·asos 45.98 0.0001 55.HO 0.0001 
Densidad "'asos solitarios 5.0ú 0.0075 4.51 ps 
Indice de Vulnerabilidad 10.15 0.0001 32.73 0.0001 
Conducti"·idad 7.76 0.0006 6.42 0.0021 
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Este trabajo implica dos escenarios: en uno se encuentra Ja fonna silvestre de Phuseo/us 

vulgaris que. de no estar vinculada a cuerpos de agua como ríos. arroyos .. lagos o lagunas. 

dependerá de los patrones de lluvia o condensación de rocío propios de sus regiones de origen. 

En el otro. la tOnna cultivada. son1etida bastante menos al azar en el suministro de agua. Para 

la supervivencia de ambas es crucial superar la etapa reproductiva: sin embargo. mientras la 

supervivencia de la forn1a silvestre se satisface con la producción de unas cuantas semillas. la 

de la cultivada depende de su rendimiento. sobre el cual se ejerce la presión de selección del 

hombre. En las lineas sucesivas se intenta dar una visión de conjunto de una planta de P. 

n1/garis a luz de los resultados de este trabajo. 
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En su f"onna silvestre. las hojas son relativa~ente pequeñas: aún así. encontramos que ello 

puede estar condicionado tanto por la disponibilidad de agua como de luz. Sin embargo. 

debido al hábito de crecimiento indeterminado. es fácil suponer que el tamaño de las hojas 

puede variar según las circunstancias durante el ciclo de vida de Ja planta. En su forrna 

cultivada. las hojas nunca son tan pequeñas y. dado que no debe competir con otras especies 

por la luz .. su tamaño sólo parece estar condicionado por la humedad del ambiente. siendo 

menores hacia regiones más secas; aunque son relativamente grandes (pueden llegar a triplicar 

el tamaño de las silvestres). su número es limitado debido al hábito de crecimiento 

determinado. En ambas formas la reducción en talla foliar parece acompañarse de incrementos 

en el grosor del tejido asimilador. Jo que acentuado en Ja forma cultivada tiene sentido. dado 

que en su rendimiento se centra el interés del hombre. 

Es de recordar que Ja hoja cumple con la doble función de captar energía lumínica y asimilar 

carbono, por un lado. y. por otro, impedir el sobrecalentamiento de Ja planta. Para ello es 

capaz de dif"erenciar albTUnas células epidénnicas en estomas que regulan el intercambio de 

gases con el medio, en una proporción aproximada de 1 :2 {adaxial : abaxial): sin embargo. en 

términos de densidad existen variaciones. En su fom1a silvestre. la capacidad de diferenciar 

eston1as y la densidad estomática se reduce en las poblaciones de los ambientes más secos y. a 

dif"erencia de Ja talla f"oliar. la densidad estomática parece ser independiente de Ja 

disponibilidad de luz. pero no de Ja disponibilidad de agua. En su f"orn1a cultivada. por el 

contrario. se observa más bien una cierta uniformidad tanto de: la capacidad para ditCrenciar 

estomas como de la densidad eston1ática. lo que contrasta con Jo observado en Ju talla foliar. 

este argumento tiene sentido si se supone que la disponibilidad de agua está garantizada en 

gran medida. En todo caso. tanto en su f"onna silvestre como en la cuhivadn. Plu.1.w.!olus 

vulguris parece disponer de un mecanisn10 de abono estomático que se disparJ bajo 

condiciones de sequía prolongou.Ja. acentuado en las poblaciones de las regiones húmedas. 

La hoja. para su funcionamiento normal. requiere de un continuo abastccin1icnto hídrico que le 

permita. por turgencia. la apertura eston1ática y con ello. fo toma de dióxido de carbono y el 

enfriamiento por medio de la transpiración. Por su parte. el xilema. además de conducir el 

agua. da soporte mecánico a las estructuras aéreas de la planta. Como ya se ha mencionado. la 
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eficiencia conductora del xilema depende dC? tres componentes que son la superficie. la 

densidad de conductos y el diámetro de estos conductos (vasos). 

En su fonna silvestre. la superficie del xilema de Phaseulus vulgaris parece depender de la 

disponibilidad de agua. siendo menor en ambientes más secos y asociada a hojas más 

pequeñas; pero también parece depender de la disponibilidad de luz. siendo reducida y de 

menor resistencia mecánica (propio de los tallos trepadores) en ambientes sombríos 

(competencia por la luz). asociada en tales circunstancias a hojas de más grandes. El área 

relativa de conductividad (valor de Huber). resun1c lo anterior parJ P. vulgaris. así: disminuye 

hacia ambientes húmedos y sombríos. La densidad de vasos disminuye hacia ambientes secos 

pero aun1enta en ambientes sombríos. La conductividad. dependiente principalmente del 

diárnctro del lumen de los vasos. tcnderia a ser menor hacia ambientes n1ás secos. Sin 

embargo. en su forma silvestre. P. vulgaris presenta una notable plasticidad que le permite 

adecuar el número y el diámetro de los vasos. que parece muy sensible a los cambios hídricos 

del medio. Tal vez sea esta plasticidad (sumada a la observada en la hoja) lo que ha 

posibilitado la amplia distribución geográfica de la especie. 

En su forma cultivada .. con predominio arbustivo. el xilcma parece responder sólo a la 

disponibilidad hídrica: además. el área relativa de conductividad es muy baja y homogénea y a 

ello se suma un bajo número de vasos.. de diámetro más bien angosto y una reducida 

plasticidad. En este contexto. las posibilidades de supervivencia de la fonna cultivada de 

Pha ... ·1:.~olus vu/garis en un medio hídrieamente insei:.'Uro parecerían ser escasas. 

Ademo.is de AF .. carácter foliar distintivo entre las formas silvestre y cultivada de Phu.\·eo/11s 

""lgaris .. este trabajo revela otros como el grosor de los parénquimas. la capacidad de reducir 

el número de estomas por aborto y el número de tricomas glandulares. El grosor de los 

parénquimas que forman el mesófilo pudiera ser la base de algunas de las diferencias 

fotosintéticas. así como de posibles n1ccanismos foliares de resistencia a sequía entre fbnnas 

silvestres y cultivadas. La capacidad de reducir el número de esto1nas por abono en respuesta 

al estrés hidrico podría ser un n1ecanismo de autorregulación. Dicho diferencial .. que parece 

afectar más a las fonnas cultivadas que a las silvestres. 111uestru mayor sensibilidad entre los 

genotipos provenientes de ambientes n1ás cálidos y húmedos. Estas modificaciones en la 
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anatomía foliar. conjuntamente con el AF p~drian utilizarse como caracteres diagnósticos 

entre fonnas silvestres y cultivadas para predecir su comportamiento ante el estrés bid.rico. 

A la luz de estos datos resulta más comprensible que los genotipos cultivados muestren antes 

los síntomas de la marchitez (particulannente en horas del n1ediodia) y sean Jos últimos en 

recuperarse después del riego. Sus hojas. considerablemente mayores. demandarían tal 

volumen de agua. que el reducido xilcma y sus vasos angostos no podrían satisfacer tan 

eficazmente como ocurría en los silvestres. de hojas pequeñas. mayor proporción de xilerna y 

vqsos más amplios. 

El estrCs hídrico aplicado evidencia diferencias en la sensibilidad a la sequía entre materiales 

silvestres y cultivados de Pha.w.mlus v11/garis. Aquí la sensibilidad debe ser entendida como 

capacidad de respuesta ante el estimulo y no como susceptibilidad. Las diferencias observadas 

en cada uno de los caracteres entre tratamientos .. cuando las hay. son mayores en las formas 

silvestres por lo que se puede afinnar que poseen mayor plasticidad. También se pone de 

manifiesto que un estrés hídrico prolongado es capaz de producir rcducciont.:s en t!I área del 

tallo. el porcentaje de xilem:i. el diámetro de los v:isos y l:i conductividad relativa. así como 

incrementos en la densidad de vasos solitarios y la seguridad de la conducción: o que pudiera 

no tener efecto como en la densidad de los vasos totales. según sea el carácter evaluado y el 

genotipo ensayado. Es posible que la respuesta diferencial entre genotipos silvestres y 

cultivados. se encuentre en diferencias de sensibilidad a nivel del cámbium vascular. 

IV) CONCLUSIONES 

Existen rasgos anatómicos significativamente diferentes entre los genotipos evaluados. Pero lo 

que pudiera ser más importante es la existencia de diferencias significativas entre las formas 

silvestre y cultivada de Phaseolus vulgari.v que parecen llevarlas por distintas vías: mientras Ja 

silvestre tiende hacia la adaptación a las condiciones hidricas imperantes en sus regiones de 

origen (ecotipos). lo cual que se refleja en una notable plasticidad. la segunda .. tiende hacia la 

independencia de tales condiciones. a cambio de un mayor rendimiento. Esto se evidencia en 

dos hechos: 
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1) El tejido conductor de agua de la fo"!la silvestre es notablemente variable y parece 

capaz de adecuar su seguridad y su eficiencia según la disponibilidad hídrica. aunado a 

cambios asociados en el aparato estomático. 

2) La domesticación de Phas1..'<J/us v11/garis parece haber conducido no sólo hacia Ja 

selección de hojas más grandes sino también con un volumen de tejido fotosintético 

mayor en detrimento del tejido encargado de la difusión horizontal de los gases (entre 

ellos. vapor de agua); así como a una reducción de la plasticidad del tejido conductor. 
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