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l. 
P.ESUME:M. 

Dentro de las Le0uminosas, la eubf>mili• Papilionoldeae ha 
recibido mucha atención va que es la mAs numerosa y contiene a la 
mavoría de.las eSpecies de importancia económica. Horfolóqica y 
bioqulmlcamente se han obtenido una gran cantidad de datos que 
pueden aplicarse como criterios taxonómicos y filooenéticos; sin 
embarga, esta información se encuentra di:persa en la literatura 
y la inteqración de ella puede conducir al establecimiento de las 
relaciones fllétlcas existentes entre las tribus de esta 
subfamilia. 

Los objetivos del presente trabajo se contemplan bajo los 
siquientes rubros: a) obtener las caracteres morfológicos 
tradicionalos d~ las tribus de la subfamilia Papilionoideae que 
permitan establecer un esquema global que 1 as rel a.ci ene 
taxonOmicamente; b> con base en el inciso anteric~, establecer 
relaciones filogenétlcas entre las tribus de la subfamilia 
considerando el estudio de caracteres tanto bioquimicos come 
metabolitos secundarios; y e) integrar los resulta.dos obtenidos \' 
discutir la filoqenia del qrupo. 

Para ello se C?l.lboró un ei:.quema introductcr·io de las 
relaciones Filogenóticas entro las tri.bus, para separ::tr grupos de 
acuerdo r.on sus afinidades. Se consideró la profundid.;,d en l 3 que 
se han estudiado los caracteres, y su presencia o ausencia en 
dichas tribus para evaluar la utilidad de? cada uno de ellos. A 
este respecto, se consideraron molécL1las orgánicas como 
flavonoides, terpenoide~, aminoácidos no proteicos, etc. 
Posteriormente, se elaboraron m~trices dD comparación ~ntro las 
tribus que se tomaron en cuenta, para los diferentes caracter~s y 
sus est 3dos:. 

Con los resultados obtenidos se ~stablecieron ~enoqramas que 
mostraron las relaciones fenéticas entre las tribus, y que se 
discutieron con base en la información disponible a partir del 
registro fósil y la biogeografla, lo cual permitió tener una idea 
mis clara de sus relaciones filoQenéticas, así como especular 
acerca de los posibles patrones de evolución de algunos de los 
caracteres bioquímicos estudiados. 



2. 
¡, INTRODUCCION, 

La FDmilia LeQuminosae. 
Las Leguminosae, o Fallaceae, comprenden 650 géneros Y 18 000 

ospeclos, lo que las ubica como la familia de plantas con flores 
más abundante despu~s de CompoE i t ae '! Orchi d3Ceae C21 > , Comparada 
con estas f ilimi l i as y muchas clr as, l a.s Leguminosas sen 
notDblemente generaliet~s yo que abarcan deGde form3s arbóreas 
gigantes hasta hierbas pequeñas efímeras, con una gran diversidad 
en sus formas para adquirir los nutrientes cscenciales para eu 
crecimiento, y SU$ mecanismos de reproducción y defensa. Aunque 
la familia aba.rea todos los hábitats terrestres, desde el Ecu3doi­

.hasta los desierto~ secos y frias, la mayor parte de EU 
divarsid.ad sa concentra en areas de topografta variada con clim~E 
estacionales. Casi un tercio d~ las especies estén comprendidas 
en seis géneros -Acacia, Aatragalus, Cassia, Crotalaria, 
Indigofizra y Hiaosa- las cuales son caracterlstlcas de lugareE 
2biertos y perturbados, h~bitats que han predominado a 
partir del Mioceno, hace 26 millones de añ·og .. La versatilidad de 
las Leguminosas les confier~ una c;wan importancia desde el punto 
de vist~ económico, por el incremento en las demandas 
alimenti~ias del ser humano, adem6s de su c~pacidad de fijar el 
nitrógeno, consorv3r suelos, proporcionar combu=tible y 
energéticos, y de ser una fuente impot·tante de c.arbohidratos, 
proteínas y aceites. 

Exialen algunos caracteres diagnOstic:os que presentan en 
común las tres subfamilias que comprende 116>: el principal de 
ol lo: es, a) el gi nec:ao monoc.ar-pel a.r con pl accntac i ón par i eta\, 
el cual se desarrolla en una legumbre dehiscente por- una sutura 
dorsal; b) el androceo o:; de origen diplostominado, pero muestra 
muchas variaciones¡ e> un receptáculo más o menos en forma de 
e.opa. Sin emba1·go 1 ninguna de estas caracterislic.a:s es. constante 
ya que se presentan numerosas variaciones de este patrón. 

Coma su nomb1-e lo implic3, 13.S Leguminos3s se caracte1-izon 
por su fruto, al que se le denomina legumbre, el cuetl corresponde 
a un fruto básicamente dehiscente que se des~rroll3 3 p3rtir de 
un car-pelo y se divide en dos valvas que rodean a las semillas. 
Aunque esta estr·uc:turD general es uní forme en 1 a mayor i a de 1 as 
a~pecies, e:~isten diferencias en algunas caracteristiccHi de! la 
estructura de laio células del pericarpio. Adem.1s, nci todos los 
mi ernbros de esta f ami 11 a tienen frutos que cumplen con 1 a 
dasc.1-ipción tipolóQica de la legumbre; pueden ser globosas o 
comprimidas, aladas o no aladas, etc. 

Se han acumulodo evidencias que permiten relocionar a la 
fa.mi lía can el grupo de las Sapindales <10>, dentro de las cuales 
St? encut?ntra máG c:erc:ana u. Sapindaceae que ü Connara.ceae. Los 
géneros más antiguos de las Leguminosas que pertenecen a 
C3esal pi noi de", Bledi t&I a-By11nocl adu&, Ceratoni a··Zeni a y Cercho, 
presentan una organización vegetativa, qulmica ·Y embr-iológica 
comparable con Sapindaccae, además de que la estructura de su 
madera es muy parecida. 



3. 
El registro f 6si 1 propo1·ci una pocas evldencl "" acerca de la 

evol uci On t.empr ana. de la f aimi 1 i a. Las lr es subfamilias &e 
encuL•ntr~n bien definidas y diiipersas amplia.mente en el Eoceno, 
ha.el.:' 53 a 54 millonC?s de año~, pero las re9i;;tros m6.s antiguos 
son e&c~sos y fragmentarios. Descartando las impresiones 
foliares, malamente la madera de Caesalpinoidea.e-·Mimosoideac del 
Cret.1:ct ca Tardl o, hace 150 mi 11 ones de affos, y el pól on de 
Deléwieae-Amhcrstiea.e de la misma ere, se pueden aceptar con 
cierto grado de con·Fianz3 <24>. Las diferencias considerables 
entre góliercs p1-i mi ti vos de 1 as Leguminosas que han sobrevivido 
en la actualidad, aunado con su biogeagrafla y el registro fósil 
conoc.ido, ubican el origon de las Caesalpinaideae en el Cretácico 
Superior, poro ne hay ninguna evidencia de una antigüedad mayor 
deritro de eme periodo, como tampoco evidenc.ias fósiles auténticas 
má& antiguas a 70 millones do uñes. 

La Subfamilia Papilionoideae. 
La subfamilia Papilionoideae, o Fabaideae, comprende 

aproximadamente 440 géneros y 12 000 especias (22>, distribuidas 
ampliamente desde las selvas tropicales a los desiQrtos secos y 
fríos. Los árbolC?s )' li3na.s de las sel vas tropicales se 
encuentran principalmente en el Amazonas y en el Golfo de Guine~, 
con algunas disyunciones en Asia tropical y Australia. La 
diversidad principal, en cuanto a la forma de vida y composición 
aistem6lica, ee encuentra en el Brazil, l~ región Mexicana, E de 
Afri1.:a, Madagascar y la región Sino~+limalaya. La tribu SwJ.rt=:ieae 
~s escencialmente EUdamericana, las partes principales de 

· Sophoreao y Oalbergieae son p&ntropicales c:on una temdencia hacia 
una mayor distribución en Occidente, mientras que Tephrosieae y 
Phaseoleae son igualment~ pantropicales; las demás tribus tienden 
~ ubicürse en re9iones más o menos definidas con solamente 
disyuncionQs espor~dic~s. El elemento Euroasiático contribuye 
&ignificativamente hDcia Norteamérica, y en menor grado hacia 
Sudamérica, aunque la migración inversa es muy rara. A partir dC?-1 
patrón básico hay una colonización considerable, principalmente 
por formas herbáceas, en ecotonos y sitios pionoros, con la 
rccurrencia de elementos de regiones tcmpl3das en tropicoles, y 
de latitudes mayon¡s a menares. Salatino y Gottlieb (28, 29) 
proponen cuatro rutas principules de dispersión a partir del 
c:enlro de Africn, mediante c:ol estudio de los patrone~ de 
substitución de compuestos derivados de a.lcaloid~s de 
quinolizidina, lo que les permite ~ugerir , con baso en el grado 
de derivación y toxicidad, que las tribus queo contuviaron a los 
compuestos derivados más tóxicos pudieron radiar con mayor 
cdic:acia y colonizrlr un número mayor de regiones qeográficas. 

Cuando se compara con las otras dos subfami lías, las 
características principales de 1ils Pa:pilionoideac, 6on las flores 
papi l i onoi des quo son semejantes a 1 as al o.s de 1 as mariposas, de 
ahí su nomb.rc, con un cáliz en forma de tubo. pétalos externos 
ad3xiales y los inf~riorcs cubriendo a las partes fórtiles; 
adcmtt.s, la semillit preú~nta una valva. hiliar, y un cambio en el 
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perfil qutmlca, es decir, tienen la capacidad de sintetizar 
alcaloides de quincllzidina e iscflavanas. La maycrla de las 
Papilioncideae prE>sentan una radlcula curveada y muchas pueden 
sintetizar ciertas aminoácidos no proteico~, tales como la 
can~vanina, exclusiva de estos vegetales. Regularment~ presentan 
nódulos radicales como en la mayoría de la& Mimosoideae, y a 
diferencia de las Caesalplnoldeae lns cuales ncdulan 
escasamente. Carecen de características típicas de Himosoideae y 
algunas Caesalplnaideae, como son las hoJas bipinadas, glándulas 
follares complejas y los granos de pólen compuestos. 

El registro fósil proporciona evidencias poco confiables 
respecto a la edad u origan de esta subfamilia, ~in embargo, la 
biogeagraf ta sugiere que se encontró bien establecida en el 
Eocena, hace 53 a 54 millones de años (24), La similitud entre el 
grupa Cadia de Sophoreae con el grupo Sclerobium de 
Caesalpinieae, la tribu basal de Caesalpinoideae, la cual también 
presenta relaciones cercanas con Nimosoidoae, sugiere que la 
divergencia de las tres subfamili~s ocurrió en el inicio del 
Terciario, hace 75 millones de años aproximadamente. Entre los 
rcpre$entantes actuales, lo~ que relacionan a Caesalpinoideae y 
Pa.pilionoidea.e son más comunes en regione$ de Sudamérica, Africa 
y Mf'dagascar. 

Número de Cromosomas. 
Se ha propuesto que las tres subfa.mi l i as de las Leoumi nal es 

derivaron de ancestros pcliploides con procesos posteriores 
predominantes de ancuploidla descendiente <probablemente 
semejante a la polihaploidla sugerida por Driggs y Walter (3)), 
qua . ocuri-ieron durante el Cretácíco Tardío hace apro:dmadamente 
150 millones de años (13). 

Aparentemente . el n~mcro bAsico de cromosomas para 
Caesalpinoideae es de 7 (haploide>, luego la poliploidta se 
estableció en la evolución temprana de la familia con el número 
básico de 14 por una linea y de 12 por la otra. Mimoscideao, de 
erigen tetraploide, presenta un número básico de 13 ó 14, con una 
disminución en la aneuplcidla para estabilizarse en 13. En 
cambio, Papilionoideae relacionada con Caesalpinoideae por medio 
de la tribu SwartzieaE>, presenta un número básico de 14, con una 
amplia gama de patrones de aneuplcidla descendiente a partir de 
un ancestro polipl.oide. 

Los números básicos de cromosomas (haploidos) establecidos 
pora las tribus de la subfamilia Papillonoideae sen las 
siguientes: S••artzieae, 14, intermedia entre Caesalpinoideae> y 
Papilianoideae; Scphcreae, 14, ancestro de las tribus de 
Papllianoidc•e, con procesos de aneuploidla temprana y 
poliploidta posterior; Dalbergieae, 11, aunque 10 se estableció 
erl al inicio de la evolución de la mayoría de sus géneros; 
Abraa.e, 11; Tephrosieae, 12, aunque 11 es el má.s comün, con 
procesos evidentes de aneuploidia¡ Robinieae, 10 u 11, disminuye 
1'1 aneuploid!a conforme aumenta la especialización; Indigofereae, 
B, la aneuploidla ha jugado un papel importante en la evaluciOn 
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de esta tribu, donde 109 nolmeros mas ba.ios so presentan en las 
e&pecie& antia.les; Phaseoleao, 11 con aineuploidía a 10 y algunas 
géneros con cromosomas supernumorari os; Ervthr i nea~, 11, f armado 
por géneros primitivos; Amorpheae, 10; Aeschynomeneae, 10, con 
eventos de poliploldia y derivado de poliploidea ancestrales, 20; 
Adcsmieae, 10, con poliploidia en algunos géneros; Galegeae, 8, 
con procosos evidontos de aneuploid!a y poliploidla¡ Hedysareao, 
a, con aneuploidía escasa; Loteae, 7, con poliploidia y 
aneuploidla; Corcnilleaa, 7, con aneuploidía derivada; Vicieae, 
7 1 con aneuploidia a partir de un nómero ancestral de 8; 
Clcereaa, 8 1 Intermedia entre Vicieae y Trlfolieae; Trlfolieae, 
8 1 con poliploidia y anouploidla bien desarrollados y con 
cromosomas supernumerarios; Mirbelioae, 9, aunque las especies 
con caracteres pri mi ti vos presentan el número de 8; Bossi aeeae, 
ql PodaJyrleae, q, con procesos de hexaploidla; Lipnrieae, q¡ 
Crotalarieao, 9 1 con aneuploid~a en la& especies mé.s 
especi~lizadas; Thermopsideae, 10, derivado de q¡ y Geniste3e, 
12, citoJógicamente muy compleja, con poliploidla y aneuploidla 
evidentes. 

Morfoloqla Nodular. 
Los nódulos radical es son estructuras que se producen como 

consecuencia de la infE>cción del tejido de Ja ralz por bücterias 
del Q6nero Rhizcbium, en los cuales se est~blece una releción 
simbiótica bien definida y que tiene como· fin el realizar Ja 
fijación del nitrógeno a formas asimilables como el ~~3 o ~tti•4 
(amoniaco y amonio, respectivamente>, proceso que requiere de 
esta relación intrínseca para qua ee pueda llevilr a cabo ya que 
el mi croor"gani smo, el olni co capacitado para real! zar di cho 
proceso, es incapaz de hacerlo en forma de vida libre. 

La forma de les nódulos radicales normales se determina por 
la posición y el comportamiento de sus mei-istomos, de los cuales 
hay cuatro tipos <Flg. J) <5>: dos potencialmente ramificados y 
dos no rami Hcados. Entre estos ól timos en algunos se desarrol 1 a 
un meristemc más o menos esférico o continuo que genera nódulos 
ovalados o irreqularmente globosos. 

al Nódulos pótoncialmente ramificados. 
NOdulo Astraqaloide. Es el mayor de Jos nódulos <10 mm o 

más>; tlpic~mente r3mificado en tétradas; algunas vecE>s aplanado; 
meristemos apicales¡ carente de lenticelas; es el más camón de 
los nódulos. 

Nódulo Crotalaroidc. Típicamente ramificado¡ ramificaciones 
aplanadas lateralmente y muy lobulado; meristE>mos apicalE>s y 
lenticelas aueente&; lóbulos mayores a 5 mm de longitud1 se une a 
la raíz por un ped1lnculo estrecho. 

NOdulo Luplnoide. Semeja un nódulo único redondeado 
irregularm~nte, donde se presentan asociaciones de nódulos 
apl il.nados unos contra otros semejantes a.l cono de un .Pino; 
lenticelas ausentes; agrupaciones con un diámetro de 8 mm; 
merislcmos ecuatoriales o latera.les (basilaterales>i se une en 
una superficie amplia a Ja raJz¡ probablemente derivado del 



F!g. 1. Nddulofl radicalefl de laB Legumlnosaa.· 1l Nddulo 
aBtragaloido do Acacia cavania do BB diat1 de desarrollo1 2> 
nddulos aesquinomenoides de Arachls hipogea de 42 dlas de 
desarrollo¡ 3) nódulo mucunoide do Hucuna deeringiana de 77 dias 
de.desarrollo1. 4) nódulos desmodioideg de Desmodiu• tortuosum de 
63 dlas de desarrollo¡ 5l nódulos lupinoidos de Lupinus pubescens 
de 112 dlas de desarrollo¡ 6l nódulo crotalaroi.de de Trifolium 
samipilo~um. de 77 dlas de desarrollo. Las figuras no se 
representan en la escala real. Tomado de Corby <Sl. 
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Fig. l. Nódulos radicales de las Leguminosas. 



crotalaroido. 
bl Módulos no ramificados. 
Nódulo Aesquinomenoide. Es el mAs pequeño.de los nódulo& 

<menor a 3 mm>1 de forma ovalada; liso y carente do lenticelas¡ 
meristemo e'férico; cada nódulo ee une a la ral2 por un pedónculo 
delgado <en Arachis por una superficie amplia). 

Nódulo Desmodioide. Forma redonda o globosa; &emclante al 
aesquinomenoide pero con lenticelas, aunque tiende a ser mayor 
<menor o igual a 4.5 mm>; meristemo esférico. 

Módulo Mucunoide. Forma masiva mayor a 5 mm de diAmetro; 
meriatemo esférico; lenticelas ausentes. 

e) Grupo dimórflco. 
AlQunas tribus presentan proporciones diferentes de 

nodulación radical mixta, es decir, desarrollan tanto nódulos 
potencialmente ramificados como no ramificados, por ejemplo, 
Dalbergieae y Phaseoleae contienen nódulos predominantemente no 
ramificados, aunque un 20 % de los góneros que comprenden 
presenta tipos ramificados; en Caesalpinoidoae, Bossiaeeae, 
Tephrosieae y Thermopsideae, predominan los nódulos ramificados, 
aunque se presentan substancialmente los no ramificados; Abreae y 
Robinieae presentan cantidades equivalentes de los dos tipos. 

Las tendencias evolutivas de la forma de los nódulos sigue el 
esquema que &e describe a continuación. las dos subfamilias 
tlpicamente tropicales, Cacosalpinoideac y Mimosoldoae, tienen 
nódulos predominantemente astraoal ai das, al igual que mue.has 
grupos arbóreos tropicales de la subfamilia Paplllonoidoae. Se 
supone que este tipo de nódulo es el mAs primitivo semejante al 
nódulo ancestral. Las tendenci ns tt>man dos caml nos1 1 l nódulos 
ramificados sin lenticelas, disomátic:os !Astragaloidel; 
aplanamiento de las ramificac:iones !Crotalaroide» ;· pérdida de la 
raml flcación y dispersión de los meristemos O.upinoldol, 21 
Módulos no r ami f 1 cado¡¡ con 1 entl CE!l as y monosomát! cos 
<Mucunoidel; redu~ción en el tamaWo del nódulo y en el nómero de 
meristemos (De»modioide>; cambio reciproco en el tamaño y nümero 
de nódulos, pórdida de lenticelas <Aesquinomenoide>. El carácter 
dlmórfico· pudiera constituir el estado ancestral para las dos 
clases de nódulos, no ramificados y ramificados, debido a su 
e5casa especialización en este sentida. 

Grupos de Inoculación Cru2ada. 
Se les denomina grupos de inoculación cruzada a las 

diferentes especies de Rhizobium con la capacidad de infectar v 
nodular ef lcazmente en un grupo de Leguminosas. Esta 
característica del microo1-gani~mo y su huesped es la basa de la 
taxonomía a nivel de especie de la bacteria, y se mencion?n ambos 
organismos, el mi ero y el mac:rosi mbi ante respectiva.mente, debido 
a que este fenómeno simbiótico es el resultado del c:omplemento de 
los productos Qónic:os de ambos. 

Con base en ello se han establecido siete Qrupos de 
inoculación cruzada (1), los cual~s pueden nodul3r a diferentes 
ospec:ies de Leguminosas: al grupo del Frijol, nodulado por 
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Rtti:r.obiu. phasaoli¡ .b) grupo del Lupino, nodulado por Rh. Jupini¡ 
cl grupo del Trl!bol, nodulado por Rh. trifolii; di Qrupo de la 
Al faifa, nodulado por Rh. aieliloti¡ el grupo de la Soya, nodulado 
por 1111. J"'Panic._¡ f > 9rupo del' Chi c:haro, nodul ado por Rh. 
leguaiinoaarua¡ y gl grupo del Chlc:haro de V3c:a ICow Pea), 
nodulado por Rtl. sp. De e .. tos grupos, el ultimo os el má., 
promiscuo, es decir, el complejo de ri:.obi3 que comprende nodula. 
a una mayor cantidad de c~µecies de Leguminosas, comparaUo con 
los rizobia de los grupos restantes los cuales nodulan de dos a 
cuatro &Uipucies aproximadamente. 

El orado de promi.,c:uindad en estas bac:teria., es un c:arác:ter 
muy importante para determinar Jos estados primitivos y avanzados 
dentro de ellas, si se parte del hec:ho de que una asoc:iac:ión 
simbiótica se deriva de un parasitismo más o menos obligado, c:omo 
se ha postulado en esta ~sociación (30>, y que la tendencia o& 
hac:ia una especializac:i6n y especificidad mayor tanto del mic:ro 
como del mac1-osimbi ante. De esta manera, los:. grupos más 
promi•cuos serán Jos primitivos y los específicos los avanzadas. 

Esta relación entre Rhizobium y la Leguminosa es muy 
especifica ya que involucra componentes moleculares producido~ 
por ambos. El rec:onoc:imiento y la fiJac:ión del mic:ro al 
macrowimbionte s~ realiz~ por medio de glucoprote!nas conocid~E 
c:on el nombo-e de lec:Unas o fitohemaQlutininas <PHA> <4l que se 
proyec:tan a través de la pared c:elular del vegetal para reconoc:er 
c:ierlue; polisac:Aridos c:opsulares del microorgani·smo, y de esta 
manera fijarlo a su superficie para que se realic:e 
posteo-iorniente la infcc:ci6n y formación del nódulo. Como se pued.e 
apreciar, las lec:tlnas juegan lln papel muy importante en este 
proceso ya que deteo-minan la infec:c:i6n de una u otra espec:ie de 
Rhizobium, aunado c:on otros factores de naturaleza diversa. 

E=truc.tur3, Biosintesis y Función 
de los Netabol i tos Sec:undarios, 
Los meta.bolitas secundarios de los vegetales corrE:?sponden a 

una serio de compuestos de naturaleza orgánica relativamente 
6irnpltHi, comparados con las biomoléculas complejas esc.enciales 
para lo~ procesos vitales de cualquier organismo, tales como 
proteinas y Acidos nuc:leic:os. Estos metabolltos secundarios se 
sintetizan mediante rutas metab6llc:as poco conocidas y derivadas 
del metaboli9mo primario celular (Fig. 2>, por ejemplo la 
síntesis de los diversos aminoacidos escenciales, a p~rtir de 
algunos de los cuales se bio»intcti2a una amplia gama de 
compuegtos secundarios. Presentan una gran diversidad en cuanto a 
su estructu1·a y conformación, y ello se debe a que se originan de 
rutas metabólicas diferentes entre sí, para las cuales existe 
.una gran cantidad de precurs:o1·ee, como aminoácidos, écidus 
orgánicos, bases nitrogenadas, utc. Su clasificación se basa en 
ln estru~lura esc:enc:ial de la moléc:ula debido al escaso 
conocimiento de las rut~s metabólicas que los generan, y por esta 
razón su clasificación es muy subjetiva. Yil que por medio de 
fenómenos de converg~ncia se pueden originar estructuras 
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Fig, 2. Relación entre el metabolismo primario y los grupos principales de compuestos aecundarioa (33), 



8. 
similares con rutas biosintéticas distintas. De igual manera, su 
función dentro del veaatal es muy poco conocida, y salvo en 
algunos ca~os, ést3 se ha inferido a partir dol efecto que tienen 
sobro oti-om organismos 1 como al el opc1ti c:oe, i nhi bidoren de 1 a 
germinación da eaporas da microorg~nismos, hipertrofia on l3rvas 
de insectos, etc (33). Mucho6 otros aparentemente tienen 
funciones de reserva como en el caso de aceites y grasas, y 
di versee azucares, qua so encuentran en abundAnci a en las 
semill~s de la mayoría de loa vogotales. A continuación se 
prc~enta un resUmen breve de las características más importantes 
de los grupos prlnclpalos de motabolltos socundari·os que se 
consideran en este trabajo Cobtenldae de 11, 14, 15). 

Al cal el des. 
Los alcaloides constituyen un qrupo muy heterogóneo de bases 

nitrogenadas vegotales, con acción fisiológica más o menos 
intensa sobre otroE crqaniemos. Su estructura comprende cuando 
menos un nitrógeno en un heterociclo, hay unos cuantos con 
nitrOqeno amidico que 5on neutros, aunque la mayoría se hallan 
como sales do acidos orgánicos. En ciertas plantas puede haber un 
ácido especial asociado a loe alcaloides, otros se encuentran en 
form3 de glucósidos de la ramnosa, galactosa y glucas~; tambidn 
se presentan an forma de ósteres de ácidos orgAnicos de 
comploJldad variable. Las bases p•lrlcas y plrlmldicas se excluyen 
del grupa de los alcaloides por carecer de acción flsiolóQica 
notable y por sus rolaclones blaqulmicas con. los ¡\cidos 
nucleicos. 

Generalmente son incoloros, a menudo ópticamente activos; la 
mayoría son cristalinos pera algunos cuantos son líquidos a 
temperatura ambiente. Sus precursores más comunes son aminoácidos 
<Flg. 3), aunque su bioslntesls es compleja y escasamente 
conocida. 

Funcionalmente 1 ee les ha considerado como productos 
terminales del me.tobollsmo del nitrógeno, también se les ha 
asociado con la protección del vegetal frente a los actos de 
depredación por insectos y animales herbl'voros, aunque hay 
alcaloides que son tóxicos tanto para el hombre como para otros 
animales superiores, pero no p3ra los insectos. Algunos 
alacaloides intervienen en el crecimiento vegetal, ya sea por su 
capacidad de formar quelatos o de participar en fenómenos de 
óxido·-rcducción. En lo que concierne a =.u distribución en la 
planta, en ocasiones se hallan restringidos a cierto órgnno o a 
c:ie1·tas partes de la planta; a veces ee les encuentra en todo el 
vegetal. H:J.Y casos ~n los cuales sólo aparecen en alguna etapa de 
crecimiento o ~pee~ del año. o en determinadas condiciones 
eco! ógl cas. 

l.os alcaloides se encuentran en fami liae de plantas muy 
diversas, además de hongos, bacterias y algas. Con frecuencia se 
agrupan de acuerdo con su procedencia botánica, sin embargo es 
más práctico clasificarlos de acuerdo con alguno de los 254 
tipos estructurales en que se los ha dividido. 

En la figura 6 se puede apreciar la estructur3 de algunos 
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Fig. 3. Biosínteaia da alcaloides a partir de la ornitlna (11). 



9. 
alcaloides comprendidos en los cuatro tipos principales que se 
considc-ran en· e11te trabajo: a) Cluinoli2idin3; b» Derivados de Fen 
y Tlr; c) Derivados de alqull-amlnas; Y d) No identificados. 

Flavonoldes. 
Los f 1 avonoi des son. pigmentas vcqetal es que po!:een · un 

'esqueleto carbonado c.-C3 -C., como se encuentra en 13 flavonona, 
aurona, chalcona, flavona, flavanonol, flavonol, 3-4 flavandiol, 
antocianidina, catequina, isoflavon~ y neoflavona, las cu3les 
representan las clases principales de flavonoides. Presentan 
todos los matices de solubilidad, desde totalmente solubles en 
agua hasta insolubles en ella pero solubles en éter etílico, 
pasando por los solubles en etanol. 

Se conocen unos 900 Jlavoncidos naturales; se encuentran 
distribuidos extensamente entro las plantas, tanto libres como 
qlucósidos; estos llltlmos contribuyen a darle color a las 
florea, frutos y hojas. Se sintetizan en numerosos grupos de 
plantas y con excepci On de algunas + l avenas local i·z adae en al as 
de mariposas, probablemente por ingestión, se puede decir que no 
&e .le& encuentra en animales. 

En este trabajo se consideran cuatro clases de flavonoides: 
a> Antocianinas; b> Flavonoles; e> Chillconas; y d) Isofla.vonas. 
La estruc.tt.u-a de alQunos de el los se puede ap1·ecia1- en 1 a figura 
6, y su posible ruta bioslntética en la figura 4. 

Tarpcmoi dos. 
Los terpenoidcs comprenden a una gran cantidad da substancias 

vegetales con un origen biosintético común a peirtir de una 
molócula isoprenoide <Fig. 5>. So· clasifican de acuerdo con el 
nómaro de tales unidades enlazadas entre sJ, Y pueden contener 
dos, tres, cuatro, sC?is u ocho. Comprenden desda Eiubstancias 
grasas oscenclalos hasta triterpenoldes y osteroles no volátiles. 
Ca~a una de estas clases es de mucha importancia en al 
crecí mi anta, metabolismo y ecol og ta del vegetal. Lo mayor I !l de 
los terpenoides naturales tienen estructuras ciclic:i:;¡s con uno o 
més grupos funcionales, lo quo Indica que las etapas finales de 
su slntesis Involucra ciclización y oMidaclón u otra modificación 
estructural. Generalmente son llposolublos y so localizan en el 
citoplasma de la célula veQetal; algunos aceites escenciales se 
encuentran en células glandulares especiales sobre Ja superficie 
de la hoja, mientras que los carotenoides se asocian 
espcclficamente con los cloroplastos en la hoJ3 y con los 
cromoplastos en los p~talos. 

Se han propuesto diversas funciones para los terpenoidcs 
vcgotalos. Presentün propiedndes de reguladores del crecimiento; 
las des clases principales de estos re?Qllladores son las ilbcicinµs 
s"squl t"rpenoi des y las g i bcrol i nas di ter penol des. Los 
carotenoidas se relacionan con la coloración del veqetal y 
partic.ip:m como pigmentos accosorios ol'l la fotosíntesis. Se 
conoce poco ~ce1-c.a dc:l papel que juegan en las interacciones 
entre los vegetales y animales. Finalmente, ~lgunos terpcnoides 
no volátiles ii;,e han identificado como hormonas sexuales entre 
hongos. 
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Fig. 6. Metabolitos secundarias producidas por plantas 
superiores. 

I. Alcaloide>s. a) Ouinolizidina: (1) lupinina, (2) lupanina, 
<3> safaramina; b> Derivados de Fen y Tira (4) fenctilamlna, (5) 
tlramlna, (é) candlclna; c) Derivados de alqull-aminas: <7> 
el trul !na, (8) putre&cl na, ('1) nicotina. 

II. Flavonoides. a) Antocianinas: <10) mal vi na, 
( i 1 )mal vi dina 3-ramnosi do, 5-glucósl do¡ b) Fl aveno! e11: 112> 
kaempferol 3, 7-dlramnósldo, <13> quercl tina 3-rutln'óslda, 7-
glucósldo; c> Chalcanas: 114) roblnetlna, 115> butelna, 116> 
isoquil 1 tlgerina, ( 17> geni steina, <18) 6-hidroxi.l, <1'1) orobol. 

III. Terpenoides. a) Compuestos fenóllcos1 120) 
florogluc:inol, (21> a1-but1na, <22> ácido o-cumarinlco, (23> 
escopoletina, (24> umbeliferona, (25> ácido· felúrico, <26> 
manglferlna, (27> backuqulol¡ b> Triterpenoides: 128) ¡J-
sitasterol y (2'1) soyasapogenol A. 

Campl lado de Marborne, Boul ter y Turner ( 14) y Harborne 
(15). 
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Este trabajo considera do2 tipos de 
Compuestos fG:n6licos; y b) Triterpenoides. 
algunos de ellos se puede aprcci~r en la figura 

Canavani na. 

terpenoi des: 
La estructura 

6. 

to. 
a> 
de 

Se han aislado y determin.ada las estructuras de 
~proximadam~nta 300 aminoácidos, de las cuales 20 son comunes a 
todos los organismos c.01110 constituyentes de las proteínas, y un 
peque~o númer·o, como la urnitina, citruli11a y el Acido Y­
amincibutirico que se di:;.tribuyen como inte1-media.rios metabólicos. 
El reste de los aminoécidos no proteicos presentan una gran 
variedad en sus patrones de dietribución. Algunos:¡ se encuentran 
en organismos muy diversas, mientras que otros se restringen a 
una sola familia, gónera o especie vegetal. Dentro de este 
Ultimo grupo, la canavanina est~ restringida a especies de 
la 6ubfamilia Papilionoideae <Lequminos~e). 

Referente a su biosíntesis, se h~ postulado <Bell, 1971, en 
14> que algunos de esto~ compuesto6 se producc:m debido a la 
car~ncia de especificid~d en los sistem~s enzimáticos que se 
relacionan principalmente con la síntesis de aminoácidos 
que forman protelnas. 

Se ha sugerido, por otro lado, qu~ la canavanina es un 
aminoácido de reserva, ya que se ha encontrado que so acumula en 
alta~ concentraciones en las semillas de muchas especies, y 
deGilparece durante la germinación. AdQmás, parece conferir cierta 
defens¿\ contra los dep1-etJadores debida a uu to::icid!\d, y~ que se 
incorpora en lugar de la arginina en las proteínas del 
depred3dur, y d~ esta muncffil madi fica E.U función al al ter ar eu 
estructura terciaria. Una observdc!On not~ble os la c•pacidad del 
e¡;carabajo Caryedas braail iensi 11 para deqradar est.e amino~ci do 
presente en las wemillas de Ja Leguminosa Dioclea mavacarpa, y de 
utilizarlo eh su metabolismo nitrogenado <12 1 26 1 27>. 

T•xonomía y Filoºenla de la 
Subfamilia Papilionoideae. 
Este grupo de veqetales ha sido estudiado ampliamente desde 

el punto de vista taxonómico y sistemático, basado en caracteres 
morfológicos, como la estructurcJ floral y foliar, sin embargo. 
recientemente se han incrementado los estudios de caracteres de 
otra tipo, como los quimicos, citológicos o nó.mero de cromosomas, 
mij:robiológicos como la inva!lión de simbiontes o lcl 
susceptibilidad a. tJaterminadas patógenos, etc. La inlt>gración de 
dichos resultados ha permitido tener una idea más clara de las 
relaciones actu~les entre l3S tribus que comprende esta 
subfamilia, y con apoyo de la biogeografla de cada una de el las, 
se han podido determinar de manera general las posibles 
relaciones filogenéticas dentro del grupo <22>, como se puede 
apr·eciar en la figura 7. Sin embarga, C$ctC esquema está lejos de 
definir con precisión las relaciones evolutivas enlro las tribus 
que camprvnde, y del espacio temporal en el cuD.l surgieron. 

E:dsl:cn algunas monugrafl~s cm las cuales se compila la gran 
cantidad de inform~ción qua ne ha public~do respecto a lo~ 
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Fig. 7. Repreoentaci6n de las relaciones entre las tribus de la subfamilia 
Papilionoideae (Leguminosae), que se basa en los siguientes caracte 
res: (1) serie epulvinada de Dormer; (2) alcaloides de quinolizidi: 
na; (3) canavanina; (4} grado de engrosamiento de la endexina¡ y -
(5) grado de reducción de la endexina. Tomado de Polhill (22). 
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caracteres anteriores, sin embargo en ninguna de ell~s se Integra 
dicha información con el objeto de establecer relaciones 
fllogenéticas e Inferencias de tipo evolutivo, o los intentos 
escasos son fraqmentarios y discordantes con los esquemas 
propuestos con anterioridad. Buena parte de elle se debe a que, 
aunque ox i ste una gran can ti dad de i nfcrmaci ón, sobre todo de&de 
el punte de vista blcqulmlcc, ést• es muy Irregular en cuanto a 
la cantidad de datos obtenidos para cada una de las tribus, de 
esta manera existen algunas suflr.ientemente estudiadas y otras en 
las cuales prácticamente ne se ha abordado el problema. Eatc 
representa un obstáculo serio para les intentes de estudiar la 
filcqenia del grupo y las tendencias evolutivas en los caracteres 
que so temen en cuenta. 

Al temar como base esta situación, el objetive del presente 
trabaje fué el de integrar los resultados obtenidos por diversos 
autores, ·al elaborar inicialmente un esquema de relaciones 
actuales, e fonograma, utilizando las técnicas de la taxonomla 
numérica para los caracteres cuyo estudia abarque la mayoría de 
tribus de esta subfamilia, para de esta manera determinar la 
evo! uci 6n dentro del grupo, ·tomando en cuenta su di stri bue! ón 
gecgr6fica, y las tendencias evolutivas de los caracteres que se 
consideraron, adomAs de conocer la utilidad de la 
qui'inictaxcnom!a en estudios fllcgendtlccs. 



12. 
Il. MATERIALES Y METOOOS, 

Como se mencionó en la sección anterior. en los ~ltimoa años 
se han estudiado ampliamente diversas caracterlsticas no 
tradicionales, e& da-cir, no morfológicas, en este grupo de 
vegetales, y ya que Jos resultados do dichos estudios se 
encuentran disper&os en Ja literatura especializada, se recurrió 
al uso de monograflas. que compilan toda, o la mayoría de la 
informaciOn publicada al respecto como fuente de inform~ción para 
el desarrollo de este trabajo. Dentro de ollas, las que 
corresponden a lla1·borno, Boul ter y Turner ( 14 > y a Poi hi 11 y 
Raven (20) son las más completas. Escencialmente, lil información 
que se obtuvo a partir de 6stas fueron l•s tribus dentro de la 
subf.amilia, los caracteres a comparar, las relaciones 
filogen~ticas propucet~e hasta la fecha de Slt publicación y eu 
distribución geogr~fica. La información referente a la Filogenia 
y a las tendencias evolutivas de las tribus y eus caracteres 
fueron de mucha i mportnnci a, ya 'qt1e con base on ellos se 
determinaron Jos estados de derivación en el sentido de 
primitivos a recientes con el obJeto de inferir relaciones de 
descendoncia en el esquema resultante. 

Los datos obtenidos de dichas fuentes se procesaron mediante 
las t~cnicas d~ la taxonomía num~rica para obtener diferentes 
fenogramos a partir de los caractores comparados. Estas 
técnicas. al igual que sus fundamentos, se exponen cla1·ament~ 
<>n los obr"s do Crisci y López-Armengol <7>, Radford (23) y 
Sneath y Sol:al (31>. La descripción goneral del método utilizado 
os 1 a sigui ente. 

Inicialmente, se elaboro una tabla que contuvo los caracteres 
a considerar y sus estados de derivación respectivos <Tabla I>; a 
partir do O!lla so elaboró otra on la cual se substitUyoron los· 
estados de derivación de los caracteres por sus valares numóricas 
para cada tribu <Tabla Il>, donde el valor mínimo corresponde al 
estado primitiva y el m:i>:imo al estado de derivación mayor, o mé.s 
compl eje en este caso. Se acostumbra utilizar en este punto 
nl1moros y 1 e tras el aves para designar t ante a 1 as tri bus como a 
los caracteres por cuestiones de facilidad. Esta ültima tabla es 
el fundamonto para <>laborar la primor semimatrlz de similitud, o 
disjmilitud seqún el caso, a partir de la cual se establecen los 
valoro~ de asociación entre paros de tribus; menores o mayores 
segun sea a partir de una somimatríz de disimilitud o de 
similitud respectivamente; el mecanismo detallado mediante el 
cual se obtuvieron dichos valores so presenta en ol apóndice A. 
Postoricrmente, los resultados dQ cada semimatrJz so graficaron 
con la oEcala adecuada para obtener un fenoqrama. Además, de las 
tablas nnteriores se calculó el porcentaje de divergencia 
Cap~ndice A> para los caracteres utilizados de cada tribu en las 
compilraciones correspondientes; con b:ise en estos valeros ·se 
elaboraron qráficas del análisiE bivariante para diferentes 
compar:ici.ones entre los caracteres estudiados. 

Se dió prio1-1dad a los caracteres de tipo bioquímico debido¡¡ 



Tabla I. Curacteres utilizados, Y estados de derivación para 
la taxonom1a nu1n6rica de las tribus de la subfamilia Papil:l.onoi­
deae (LeL1umino::u1e) (obtenidos de 1, 14, 20). Pm•a au explicación 
consultar lu necci6n de M~terial y M~todoo. 

---------------------------------------------------------------~-----------------------------------!IS'l'ADOo rE D!IRIVACION (Unidadea 11rbitrariaa) 

Q~~Y~:Q!!!!~Q~:§!!------------------------º------------2··----~---~-----------2---------~------~-2 ___ § __ 
(A) Citol6r,ico. · 

(A.1) Nómero B6sico do 
· Cromosomas. 

(A.2) Grado de Ancuploitl1a. 
(A.3) Grado de Poliploitlia. 

(B) Morfolor;1a Nodular. 
(B.1) R11mificaci6n. 

(B.2) Ramificados. 

(B.3) No Ramificados. 
(C) Grupo de Inoculación Cruz~ 

da. 
(C.1) Grado tle Promincuindud. 

(D) Fitohemar;lutininas (PllA). 
r·1 l Anti-especificas. 
D.2 Anti-11nimal. 
D.3 Anti-no especificas. 
D.4 No Hemac;lutinanteo. 

(E) Serolor;ia. 
(E.1) Anti~. Miu1osoi-

deae. 
(E.2) Anti Gleditsia, Cae-

salpinoidcao. 
(E.?)) Anti Trifolim.1 1 'l'ri-

fo licue. 
(E.4) Anti TcmEletonia, B~ 

ssiaeeae. · 
(E.5) Anti Buntisia, TherrnoQ 

sideuc. 

1/f 

3 
12 

Astr•,crot•, 
Desrn• 
Asia•• ,1.J1•ot.• 

Antl'•,crot• 

!!.!!· sp. 

Ausente 
Ausento 
Ausente 
Ausente 

+ 

+ 
+++-

+++.++-
+++ 

12 
lf 

'/ 

Aul;r,Crot 

Denm• 

11 
5 
ti 

Muc,Desm, 
Aesch 
Astr 

Astr,Crot 

lJ.!.!• ler:u- fil!.·~­
m1noanrum ~ 

Presente 
Presente 
Presente 
Presente 

.± 
± 
++ 
+ 

++ 

X 
X 
X 
X 

+ 
± 
+ 

10 
6 
2 

X 

Crot 

Mue 

9 
7 
o 

X 

Muc,Deam, 
Aesch 
Desm 

Rh.mtl!.- !il!,• luEi­
I'éiti y ni 
tríl'olii -

X X 
X X 
X X 
X X 

X X 

X X 

± X 

X 

X 

a 
a 
X 

X 

X 

7 
X 
X 

X 

X 

Aesch x 

X X 

X X 
X X 
X X 
X X 

X X 

X X 

X X 

X X 

X X 



Tabla I. Continuaci6n. 
------------------------------------------------------------------------------~--------------------Eill'ADOS DE DERIVACION (Unidades arbitrarias) 
Q~~~~~2~ª1----~------------~----Q ____________ 1 _________ g ___________ ¿ _________ ~ ________ 2 ___ § __ 

(F) Triterpenoides Otros ~-si toaterol Soyasapo-
e;onol 

X X X X 

~G~ Canavanina. Ausente Pi•esente Presente X X X X 
H Contenido de Aceites(~). ,5 11-10 8-7 . 5-1 X X X 
I Insaturaci6n de Aceites(%). (82.2- (95-7- (109.1- (122. 5-

95.6) 109.0) 122.4-) 1'5.8) X X X 
(J) Iso!lavonas. 

~J.1~ Genisteina. Ausente Presente X X X X X 
J.2 Orobol. Ausente Presente X X X X X 
J.3 6-hidroxil. Ausente Presente X X X X X 

(K) Compuestos Fen6licos. Floroglucinol Ac.o-coum,!!_ Ac.o-cou Escopolet,!_ 
ác. o-coumari- rinico y marinico na y manl!i! 
nico ar bu tina y backu- !erina 

quiol X X X 
(L) Flavonoles. Kaemp!erol Kaempf erol y Querciti 

quercitina na X X X X 

(M) Chalconas. Ausencia de Presencia de 
iaoquiliti- i~oquiliti~ 
gerina rina X X X X X 

(N) Alcaloides N.o Identi-
:X ficados. Ausente Presente X X X X 

(O) Galactomananos. 
(16- (23.,_ ('º· ~- (37·~-(0.1) Contenido de D-gal(~). 
23.2) 30.4) 37.6 45,0 X X X 

(0.2) Contenido de D-man(~). (54.0- (60.8- (67.6- (74.~-
60.7) 67.5) 74.2) 81.9 X X X 

(P) Antocianinas. Gluc6aido Gluc6sido- Ramn6sido 
Ramn6sido X X X X 

~Q~ Quinolizidina. Ausente Presente X X X X X 

R Derivados de Alkil-aminas. Ausente Presente X X X X X 

S Derivados de Fen y Tir. Ausente Presente X X X X X 



Tabla II. Estados de derivaci6n, de los caracteres empleados, 
para las diferentes tribus de.la subfamilia Papilionoideae (LeB!:! 
minosae). Las cruces indican la carencia del dato para la tribu-
correspondiente. La in!ormaci6n se deriva de la tabla I. 

_____ ....___•••••••••--••••••w••---------------------------------------------------------~-----•-••••• CARACTERES (Estados de derivaci6n) 
Q~A~~!!lº---~-------!!1--!!g __ !!2--~!1--~!g __ ~!2 __ Q!1--~!1--~!g--~!2--~!~--~!1--~!g--~!2--~!~---'l ""~"'''' o 1 4 o o o X X X X X X X X X 

2 Abreae 2 o 4 o 1 1 X o 1 1 1 o 2 2 3 
3 Sophoreae o 2 2 o o o X 1 1 1 1 X X X X 
4 Dalbergieae 2 1 4 o 1 1 X o 1 1 1 X X X X 
5 Tephrosieae 1 3 4 o o o X o 1 1 1 X X X X 
6 Robinieae 3 5 4 o o o X 1 1 1 1 o o 2 2 
7 Indigof ereae 5 4 4 1 2 2 X o 1 1 1 X X X X 
8 Erythrineae 1 2 1 2 4 3 X 1 1 1 1 X lC X X 

9 Phaseoleae 2 2 4 o 1 1 2 1 1 1 1 1 2 2 1 
10 Amorpheae 3 4 4 1 2 2 X X X X X 1 X 2 X 
11 Aeschynomeneae 3 2 2 2 4 5 o o 1 1 1 o X 3 1 
12 Adesmieae 3 1 4 2 4 5 X o o 1 o X X X X 

13 Galegeae 5 4 3 1 2 2 X o 1 1 1 o X X 1 
14 Hedysareae 5 4 4 1 2 2 X o 1 1 1 X X X X 

15 Loteae 6 4 4 2 4 4 X 1 1 1 1 o X 1 1 
16 Coronilleae 6 5 4 1 2 2 4 1 1 1 1 X X X X 

17 Vicieae 6 4 4 1 3 2 1 1 1 1 1 o o 2 1 
18 Cicereae 5 4 4 1 3 2 1 1 o 1 1 X X X X 

19 Trifolieae 5 4 4 1 3 2 3 o 1 1 1 o o ·o 1 
20 Bossiaeeae 4 4 4 1 3 2 X o o o 1 o o X o 
21 Mirbelieae 4 4 3 1 2 2 X X X X X X X X X 

22 Podalyrieae 4 2 4 1 2 2 X o 1 1 1 X X X X 

23 Liparieae 4 2 4 1 2 2 X o o o 1 X X X X 

24 Crotalarieae 4 4 4 1 3 2 o 1 1 1 1 2 o 2 1 

25 Thermopsideae 3 2 4 1 2 2 X X X X X o o 1 o 
(26 Geniateae 1 3 o o o o 4 1 1 1 1 o o X 1 

---------------------------------------------------------------------------------------------------



Tabla II. Continuación. 

---~-~---------~~------------------cAfiAcTiRi8-(i;t;d~;-d;-d;;1;;~16~)-----------~----
Q~Y!:~!!!~--------~--~:2 __ ! __ Q __ ª--~--~:1 __ ~:g __ ~:2--~~~--~--~--2:1 __ Q:g __ ~ __ g __ g __ § __ 

1 Swartzieae X o X X X o o 1 X X X o X X X o o o 
2 Abreae 2 X X X X X X X X X X 1 X X X· o o o 
3 Sophoreae X o o 1 1 o 1 1 X o X 1 o 3 X 2 o o 
4 Dalbergieae X 1 1 o o 1 1 1 o X 1 o X X X 1 o o 
5 Tephrosieae X X X X X o o 1 X X X o X X X o o o· 
6 Robinieae 2 1 X X X X X X o o X o 2 1 X o o o 
? Indigo:t:ereae X X X X X X X X X o X o 1 2 X o o o 
8 Ecythrineae X 1 X X X X X X o X X 1 X X X o 1 o 
9 Phaaeoleae 2 o 1 3 o X X X X 1 1 o X X o o o o 

10 Amorpheae 3 X ·x X X X X X X X X o X X X o o 1 
11 Aeschynomeneae 2 X X X X X X X X X X o X X X o o o 
12 Adeamieae X X X X X X X X X X X o X X X o o o 
13 Galegeae 2 o 2 2 2 X X X 2 X 1 o 3 o o 1 1 1 
14 Hedysareae X X 1 1 3 X X X 3 X X o X X o o o o 
15 Loteae 2 2 2 2 2 X X X X o X o 3 o X o o o 
16 Coronilleae X o X X X X X X 3 X X o X X X o o o 
1? Vicieae 2 X 1 3 2 o 1 o 1 o 1 o X X 1 o 1 1 
18 Cicereae X 1 X X X 1 o o X X X o X X X o o o 
19 TrHolieae 2 2 2 2 3 1 1 o o X 1 o 3 o o 2 1 o 
20 Bossia"eeae 2 X X X X X X X X X X o X X X o o o 
21 Mirbelieae X X X X X X X X X X X o X X X o o o 
22 Podalyrioae X X 1 1 3 X X X X X o 1 X X X 2 o o 
23 Liparieo.e X X X X X X X X X X X o X X X o o o 
24 Crotalarieae 1 X X X X X X X X X X 1 1 2 X o o o 
25 Thermopsideae o X X X X o 1 1 X 1 X 1 X X X 2 .1 o 
26 Genisteae 1 1 1 3 2 1 o o o 1 1 1 X X o 2 1 1 

-----------------------------------------------------------------------------------------
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lo• obJati vos dal trabajo, sin embart;lo, é'iitos se encuentran 
irregularmente estudiados entre las tribu5 que se consideraron, 
por lo que se optó por elaborar un fenograma general que 
comprendiera a la mayoría de ellas, basado en caracteres 
citológicos y nodulares. Este esquema permitió tener una idea 
inic.ial de lae. relaciones dentro del grupo. Posteriormente, se 
elaboraron diversos fenogramas parciales que resultaron de las 
combirult.:ione.•ü fac.tiUlE'o's de caractercrn bioquímicos y que a.grupa.ron 
cantidades diferentes de tribus, para, de esta m~nera, apoyar o 
rechazar el esquema general propuesto. Los resul lados que se 
obtuvieren de estos esquemas se relacionaron con 1 as gráficas del 
análisib bivarianta con el fin de apoyar con mayor firmoza las 
relaciones resultantes, los puntos de transición, las tendencias 
evolutivas y los patron~s de dispersión QeoQráfica. Sin embargo, 
cabe hacer notar que de los fenogramas y gráficas do análigis 
bivariantc se hizo una selección de los más rep1-esentativos, 
lógicos y útiles, ya que en muchos de ellos los resultados fueron 
poco c.:onvinccntes por lo que se descartaron. 

Respecto a la información que cent i ene la tabla I, es 
conveniente explicar· el contenido de el 1 a. En ésta, se encuentran 
los difarentes caracteres y sus estados de derivaciOn, que se 
expresan en unidades arbitrarias, donde algunos alcan2an valores 
altos, ha~ta 6, y otros tan sólo con un est3do de deriv~ción. El 
carácter citológico, A, se dividió en tres subcaracteres, número 
básico de cromosomas, A.1, grado du aneuploidla <y:i que este 
concepto comprende a variaciones en el númr,wo de cromosomas, como 
incremento o disminución, en este trabajo seo aplica únicamente en 
sentido descendente <ver F'ág. 4>, debido a que el incremento a 
partir del número básico se define cloramunte en la poliploidla>, 
A.2, y grado de poliploidia, A.3; el p1·ime1·0 contiene astados 
reportados por Ooldblatt (13), y los dos segundos se basan en los 
númE!r·os mínimos y máximos de cromosomas reportados por la misma 
fuente, y sus diferencias correspondientes con el numero b~~ico 
reportado para la subfamilia, igual a 14; los valores negativos 
se consideraron como cero. La morfología nodular también se 
dividió en tres subcaracteres, ramificación, B.1, nódulos 
ramificados, D.2, y no ramificados, B.3, partiendo de los nódL1los 
primitivos a los avi)nzados, scg1:m el esquema propuesto por Corby 
<S>, sin embargo, para este caso en la base do las ramificaciones 
se ubicaron a los que pertenecen al Qrupp dimOrfico, ~~ñalndo por 
un asterisco en la tabla; las abreviaturas corresponden a : Astr, 
astragal oi de, Crot, crota.l aroi de, Mue:, mucunoi de 1 Oasm, 
desmodi oi de, y As ch, aesqui ncmenoi de. Los grupos de i nocul ación 
cruz oda comprenden el grado de promi scui ndad dn espcc:i es 
diferentes de Rhizobium, dando Rh. sp. es la mjs promiscua y por 
lo tanto lü. más primitiVi.\ 1 y pa1- el r:ontrario Rh. lupini una do 
las más avanzadas por su alta especificid~d (1). Las 
fitohemaglulinina!:i, o, se dividieron en cuatro tipos distintos d~ 
acuerdo con i:iU esp~cific.!idad C32>, y se trut:iron por separado; 
las que presentan el mayor grado de especificidad son las que ee 
denominan anti-ospec:íficas, 0.1·.. y por lo tanto son un carácter 



14. 
•vanzado, por el contrario las más primitivas son las que carecen 
d" la capaddad de aqlutlnar <'rltrocltos de cualquier especie de 
animal, o no-aglutinantes, D.4. Los estudios scrológicos <B>, E, 
se basan en las reacci enes de inmunoprecipi taci ón por el 
antisuoro que se produce en algón animal axperiment3l, 
q~neralmcnto ·un conejo, contra protolnaS de las semillas de 
alguna ospncie vegetal, por ejemplo en aste c~so do Acacia, el 
cu3l se prueba posteriormente contra el material proteico que 
provenga de semillas de otras especies, y so determina el grado 
de reacción o capacidad de precipitación, donde una intensidad 
mavor (+++> datermina una relación cercana, y una menor (+_) o 
nul• <->, nungun parentesco. Los valorDs de contenido de acDltes, 
H, porcentajD de lnsaturación da óstos, 1, y las proporciones de 
Qalactoman~nos, 0.1 y 0.2, SE expresan en intervalos de acuerdo 
con los valor<>s reportados en la literatura 12), 

Los esquemas propuestas se relacionaron con datos referentes 
a la bioQeoqrafla y forma de vida de cada tribu <Tabla llll para, 
por un lado, obtener apoyo extra Dn la proposición de las 
rolacicnes resultantes, y por otro, determinar los patrones y laa 
tendencias de dispersión con los cambios morfológicos 
consccucmtes 1 que aunadas con las escasas evidencias qua 
proporciona el registro fósil, seo posible dar un sentido 
filccanótico a lar. relaciones r-esultantcs 1 y dC"terminar 1 en la 
m<>dlda dD lo posible, la época en que surgió la subfamilia y en 
la que sucedieron los eventos mayores de divergencia dentro' de 
ella, aunado con la evolución de los caractere$ involucrados en 
este desarrollo. 

Además, de manera complementarla, fué poslbl<> utilizar estos 
caracteres· para la elaboración de una clav<> dicotómica para las 
tribus d<> esta subfamilia, la cual E<> muestra en el apéndice B. 



Tabla III. Distribución geogrAfica y forma de vida de las tri 
bus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) (sintetizado -
de 22). 

-------------------------------7------------------------------------------------------~------------
CLAVE-TRIBU DISTRIBUCION GEOGRAFICA FORMA DE VIDA 

--i1-~-9~;;t;¡;;;--------T;~;1~;i:-------------------------------A;b~i;~:-;;b~;t~;-~-ii;~;;:-----~---
2 Abreae Pantropical. Subarbustos o lianas. 
3 Sophoreae ~ropical. Arboles, arbustos, lianae o hierbas. 
4 Dalbergieae América tropical. Arboles, arbustos o lianae, 

(5) Tephrosieae Tropical, Arboles, lianae o arbustos. 
(6) Robinieae W y S de América Central, Norteam6-. Arboles, arbustos o hierbas. 

(?) Indigo!ereae 

(8) Erythrineae 

(9) Phaseoleae 

~1
11201 ~ Amorpheae 

Asschynomeneae 
Adesmieae 

(13) Galegeae 

(14) Hedy~areae 
(15) Loteas 

(16) Coronilleae 

(1?) Vicieae 
(18) Cicereae 

rica y Argentina. 
Africa, Sud6frica, Madagascar y 
Asia tropicalee. . 
Todo el Mundo (tropical y subtropi­
cal), 
Todo el Mundo (tropical y subtropi­
cal ). 
Nuevo Mundo. 
Tropical, c6lido-templado, 
Regiones montañosas y templadas de 
Sudam6rica. 
Eurasia, Norteam6rica, Sudamérica, 
Sud6frica y Australia. 
Eurauia, Nortoam6rica y Africa. 
Mediterraneo en Africa, Australia 
y Sudam6rica. 
J:.'uropa 1 W de Asia, lfE de Africa y 
Sudam6rica (mediterraneo). 
Templado. 

Hierbas, arbustos o 6rboles peque­
ños. 
Hierbas, subarbustos o Arboles, 

Hierbas, subarbustos o Arboles. 

Arboles pequeños, arbustos o hierbas 
Arbustos, hierbas o Arboles pequei\os 
Hierbas o arbustos. 

Hierbas o arbustos. 

Hierbas o arbustos pequeños. 
Hierbas o arbustos pequeños. 

Hierbas o arbustos pequeños, 

Hierbas. 
Hierbas. Turkia, Israel, E del Himalaya, 

Asia Contral 1 Etiopia y Grecia, 
(19) Tri!olieae Eurasia, Africa, Am6rica y Australia. Hierbas o arbustos. 
---------------------------------------------------------------------------------------------------



Tabla III. Continuación. 

CLAVE-TRIBU DISTRIBUCION GEOGRAFICA FORMA DE VIDA 

---------------------------------------------------------------------------------------------------¡20l Boesiaeeae 
21 Mirbelieae 
22 Podalyrieae 
2' · Liparieae 
24 Crotalarieae 

(25) Tbermopsideae 

(26) Genisteae 

Australia. Arbustos 1 sub arbustos o hie
0

rbas. 
Australia. Arbustos, suburbustos o hierbas. 
Sudáfrica (El Cubo). Arbustos o subarbustos. 
Sudáfrica (J!:l Cabo). Arbustos o hierbas. 
Africa, re¡,iones medi terruneas de Arbus·toe o hierbas. 
la India, Australia y Sudamérica. 
Regiones templadas dol llemisfe1•io 
Norte. 
Europa, Africa, Norte y Sudamérica 
(regiones montañosas). : 

Arbustos o hierbas. 

Arbustos, hierbas o tl.rboles peque­
·ños. 

---------------------------------------------------------------------------------------------------
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III. RESULTADOS Y DISCUSIOM, 

De las diferentes combinaciones de caracteres que se 
desarrollaron para la obtención de sus fenogramns 
correspondientes, ~nicamente ol que contempla al número da 
cromo¡¡omas y la mcrfologla nodular, y sus subcaracteres o estados 
respectivos <Fig. ea. y b.l, fué el que abarcó el mavor namero de 
tribus, y con base en él se establecieron las relaciones 
propuestas en este ti-abajo 1 las cual os se apoyaron parcialmente 
por las doméa combinaciones de los caracteres restantes. Adem~s, 
en este esquema se proponen jerarquías taMondmicas supratribaJes 
y los valores numéricos que las delimitan, y que tuvieron 
utilidad en el ordenamiento de los resultados obtenidoE para su 
discusión. 

Relaciones Fenétlcas entre las Tribus de 
la Subfamilia Papilionoideao (Fig, Ba. y b.l. 
Linaje Soforoide. 
al Grupo l. Complejo A. Las tribus S••nrtzleae 11 Sophoreae 

forman este complejo, las cuales pre&entan el nómero mAs alto de 
cromosomas, 1.q 1 relacionado con el nl°tmaro básico de la 
subfamilia, también 14, con un grado de aneupliod!a de 4 y S 
respectivamente, y de poliploid!a de O y 6, lo que muestra que a 
esto respecto, Sophareae es una tribu da mayor variabilid3d 
cromosómica que S1>1art2ieae 1 probablemente derivada de elln. Ambas 
presentan el tipo de nodulaeión más primitivo como es el nódulo 
astragaloidc dentro da! grupo dimOrfico. Present.an derivados 6-
hidroxfl de isoflavonas, aunque Sophoreae presenta además orobol, 
un carácter que pudiera ser derivado del ·primero; caracen de 
geni stei na. Los compuestas tri terpeno! des, 5l'rnrtz i agcnina, 
bayagenina y betul.ina, son caracteres primitivos presentes en 
estas dos tribus, comparados con los derivados rolativ~mente 
comunes en las demás tribus estudiadas. Respecto a los 
alcaloides, carecen de derivados do alquil-aminas y de Fon y Tir, 
pero ·sophoreae presenta alcaloides no identificados 11 
quinolizidina, como estados derivados. Sophoreae presenta en sus 
semillas uno de loa valores más ellos an cuanto al contenido de 
acoites, 10 Y., y más bajos en el pocontaJe de insaturaclón de 
éstos. los cuales son caracteres primitivos comparados con las 
domás tribus estudiadas; Swartzieae no se h~ e~tudiado a este 
re~pecto. La misma situación ee prosC?nta en cuanto al contenido y 
proporción dentro de los galactomananos, con baja cantidad de 
galactosa, 16 'l. 1 y alta de manosa, 01 Y., como caracteres 
primitivos. 

Ambas tribus son tropicales cuya forma de vida predominante 
es la arbórea, aunque se pueden presentar formas arbustivas, 
lianas o hiervas. 

b) Grupo !!. Complejo A. Este complejo está formado por las 
tribus Tephrosleae y Gonisteao, Present3n un nOmero básico de 
cromosomas de 12 1 con un qrado de anellpl oí di a de 6, y de 
poliploid!a de O y 12 respectivamente, Ambas tribus presentan 
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SIMILITUD 

2 3 4 5 6 

SWARTZIEAE 
SOPHOREAE 
TEPHROSIEAE 
GENISTEAE 
ROBINIEAE 
"ABREAE. 
DALBERGIEAE 
PHASEOLEAE 
ERYTHRINEAE 
AESCHYNOMENEAE 
ADESMIEAE 
LOTEA E 
INDIGOFEREAE 
HEOYSAREAE 
AMORPHEAE 
PODALYRIEAE 
LIPARIEAE 
THERMOPSIDEAE 
CORONILLEAE 
CICEREAE 
TRIFOLIEAE 
VICIE A E 
CROTALARIEAE 
GALEGEAE 
MIRBELIEAE 

Fig. a; a. Fenograma que representa el grado de similitud entre las 
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae), con 
base en el número de cromosomas y la morfología nodular. 
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SIMILITUD 

2 ~ 4 5 6 

li SWARTZIEAE 
1 11 SOPHOREAE 
1 11 TEPHROSIEAE 
1 11 GENISTEAE 
SOFOROI E ROBINIEAE 

I' ABREAE 
111 DALBERGIEAE 

1 PHASEOLEAE 
11 1 ERVTHRINEAE 

ILOTOIOE 11 AESCHVNOMENEAE 
1 ti ADESMIEAE 

111 LOTEAE 1 11 
INDIGOFEREAE 

1 11 HEDYSAREAE 
1 11 AMORPHEAE 

11 POOALVRIEAE 1 11 LIPARIEAE 
1 11 THERMOPSIDEAE 

1 11 CORONILLEAE 
CICEREAE 1 1' 1 TRIFOLIEAE IGALEGOID~ 

11 h 
VICIEAE 

1 
'1 

CROTALARIEAE 
11 GALEGEAE 1 1, MIRBELIEAE 

1 11 ¡I 
1 11 11 1 11 3.4~ 1 11.85 1 

0.70 1.75 3.47 6.25 
.___.~ 

LINAJE GRUPO. COM_ SUPEf! TRIBU 
PLEJO TRIBU 

Fig. 8, b. Sobreposición de los intervalos que corresponden a las 
jerarquías supragenéricas propuestas (.tribu, supertri­
bu, complejo 1 grupo y linaje) y los valores que las de 
limitan. Derivada de la figura 8.a. -



1¿. 
nódulos del grupo dimórficc, en la primera astragalcldos y en la 
si?gunda crot·alaroides, aunque en Genisteae, Lupinua es el único 
género dontrc de las Leguminosas con nódulos luplncldes. De le 
anterior y de evidencias posteriores se puede apreciar que la 
tribu G11niste•e ccmpronde a géneros muy diversificados cuya 
ubicación sistemtltlca. DS muy dificil por la falta d" estudios mtls 
profundes y hcmogoneos rospecto a las demás tribus. 

Ambas tri bus di fi ercm "n 1 a pres<>nci a de d"i-i vades de 
lsoflavonas, la primera con b-hidrcxil come carActer primitivo 
que la relaciona con el par SNartzieae-Sophoreae, y la seQunda 
con geni steino. preson'te en al gun~s otras tri bus. Tephrosi eae es 
una tribu poco estudiada respecto a la presencia y naturaleza de 
metabolitos secundarios, ol aumentsr los estudios on este sontido 
permitirá fortalecer eu ublcacióm sistemática o reubicarla d"ntro 
del esquema de agrupación propuesto¡ sin embargo, lo presencia de 
caracte1-es primitivos como los ya mencionados, y de otros, como 
la aus.,ncia de PHA espElclflcas, su distribución tropical y la 
forma de vi da predami manteme:mte arbórea, la ubican dentro de este 
complejo primitivo. Respecto • la tribu G"nisteae, es muy 
heteraQenea en cuanta a los caracteres estudiados, como los ya 
mencionados, l• Infección por Rhlzcbium lupinl quo también 
infecta a miembros de la tribu Coronilleao, la presencia de ~ -
sitostercl come derivado de tritorpDnoides, distribución más o 
menos regular de canavanina, quercitina (flavonol.es, 
flavcnoides>, isoquilltlgorina <chalconas, flavcnoldesl, 
pres.,ncla de alcaloid"s ne identificados, qulnoli~ldina, y 
derivados de alquil-aminas y de Fen y Tlr1 sin embargo, sus 
cara.cter:isticas citológicas y nodulares permiten ubicarla 
inicialmente en este complejo primitivo, aunque por el Dstudlo 
del metabolismo secundario existen ca1-acteres que 1 a relacionan 
con DI linaje Galegolde. Su distribución geográfica os muy 
heteragenea, principalmente en regiones mediterraneas de Europa, 
N de AmórJca, montaias de Sudaméric~ y ocasionalmente en Africa, 
sin embargo, su forma de vida predominantemente arbórea y 
herbacea pcdrla rolacicnarla con linajes primitivos. 

Complejo B. Formado por Robinieac, que es una tribu cuyo 
nümero básico de cromosomas, 10, grado de nnouploidla, 8, y l:t 
carencia de poliploid:ia, la relacionan con· la tribu Tephrosieae, 
pare el tipo dD nódulos, astragaloides d"ntro del grupo 
dimOrfica·, la ubican como un complejo más antiQuo que el 
:mtcrior. 

Al iqual que o.,nlstea" contiene p-sitosterol como derivado 
d" triterponcldes <Fig. 91. ~a pres.,ncia de kaempferol 
(flavonoles, flavonoidl:!s), ausencia de derivados de alquil·-aminas 

Y. de Fen y Tir (alcaloides>, la relacionan en clDrtc modo con la 
tribu Loteae <Fig. 10>, aunque se.requieren má.s estudios para 
definir el grado de esta supuesta rel3clón. Presenta 4cldo o­
cumarlnico <compuestos f"nOl lcos, terp.,ncldesl y t:aempferol 
(flavonolos, flavonoldes) al igual que· Scphcreae, y una 
proporción de galactomananos, 33:66, con un grado intermedio de 
derivación. Su distribución geogr4fica tropical al W y S de 
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minosae) con base en el estudio de tri terpenoldes 1 : 

flavonoles y alcaloides. 
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Amtlrica Central, y templadil en Norteamdrlca y Argentina, su forma 
de vida predominantcm.,nte arbórea y arbustiva, y algunos do lo& 
caracteres anteriormente mencionados, como la mcrfoJogla nodular, 
permiten e&tablec"r la relación propuesta con loa demás 
integrantes· de este grupo, aunque con un cierto grado de 
incertidumbre. 

el Grupo IJI. Complejo A. Formado por tres tribus ~uy 
relacionadas entre sl, que comprenden a la misma supertrlbu 
Oalbergia, estas son1 Abreac, Oalbergieae y Phascoleac, las 
cuales son m's avanzadas que las que Integran a Jos grupos I y Il 
de este linaje. Su n6mero básico de cromosomas es loual a 11, con 
al mayor grado de ancuploldla en Phaseoleac, 5, Juego en 
Oalbergieae, 4, y nbreae, 3; carecen de poliploidia. En las tres 
tribus se desarrolla la misma morfolcgla nodular, que corresponde 
a nódulos desmodioidc& dentro del orupo dimOrftco1 por ello se 
encuentran muy relacionadas con los grupos I y rr. 

Las tribus Dalbergieae y Phaseo!eae presentan canavanina 
distribuida lrregularmente·entre los géneros que las conforman 
<Fig. 11)¡ carecen de derivados de alcaloides como los no 
Identificados y derivados de Fen y Tlr, aunque algunos gOneros de 
Dalbergicao presentan quinolizld!na CFiQ. 12>. ~a relación entre? 
Abreae y Phasaoleae se ve reforzad~ en estudios scrológicos del 
matC?r 1 al p1·otei co d<> las !lC?mi 11 as <Fi Q. 13>; ol i ne! ui r somi 11 as 
do dJfcrontos géneros de la tribu Dalbcrgieae en estos ansavos 
permitirá dater·min3r con mayor el aridad el qrado de relación 
entro ellas. Abreae y OalbergiEH)e carecen de PHA ospecl.ficDs, a 
difC?rencia de Phaseolcae que las presenta, lo cual las ubica 
tentativamente en la base del complejo; ademAs, como parámetro de 
apoyo, Dalbergieae contiene grandes cantidades de aceites e 
insaturación de ~stos, los cuales son caracteres primitivos, y 
Phaseoleae bajas cantidades como carácter avanzado. Abreae es una 
tribu poco o~tudiada respecto al metabolismo secund::irio, sin 
embargo, en Dalbergiene y Phaseoleae se han realizado un mavor 
nl)mero de estudios. Dalbergieae contiene /J ·sitosterol 
<triterpenoides, t<>rpenoides), orobol, derivados 6-hidro><il v 
genistetna <tsoflavonas, flavonoides>, los cuales la relacionan 
con el complejo A del grupo r de oste linaJo <Fig. 14>¡ ácido o­
cumarlnico (compuestos fenólicos, terpenoides> relativamente 
común entre linajes avanzados, al igual que la isoquilitigerina 
<chalconas, flavonoides). Phaseolcae, por su parto, contiene 
qum-citina y kaompferol (flavonoles, .flavonoides> e.amo un estado 
intermedio de derivación; contiene buteln• e lsiqullitlgerina 
Cchalconas, flavonoides) al igual que DalberQieae y que algunas 
tribus avanzadas del linaje Galegoido; contiene como tipos do 
qalnct6sidos rafinosa y estaquiosa, como estados intermedios. 

La distribución geogrHica general de este grupo es tropical 
a subtropic.al, y·la form~ de vida oscila de arbórea a arbustiva. 

De las evidencias anteriores se puede afirm~r que estas 
tribus forman un Qrupo compac.to, donde Abrt?ac y Dal berQi eac son 
las tribus más primitivas, y Phaseoloae, ademas d<> sor la más 
derivada da las tres, es una tribu de tran~ic.ión con otros 
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Fig. 11. Fenograma que representa el grado de similitud entre algunas 
tribus de la. subfamilia Papilionoideae (Lcguminosae) con ba­
se en el estudio de tri terpenoides, alcaloides y canavanina. 
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Fig. 12. Fenograma que representa el grado de disimilitud entre algunas 
tribus de la subfamilia Papilionoldeae (Legurriinosae) con base 
en el estudio de alcaloides y canavanina. · 
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Fig. 13. Fenograma que representa el grado de simiU.tud entre algunas 
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con ba­
se en el estudio serológico de material protéico de las semi 
llas. -
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Fenograma que representa el grado de aimili tud entre algunas 
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Legurninosae) con ba­
se en el estudio de isoflavonas, alcaloides ,Y canavanlna. 
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Pig. 15. Fenograma que representa el grado de disimilitud entre algunas 
tribus de la subfamilia Papilionoidcae (Leguminosae) con base 
en el estudio de la morfología nodular, fitohemaglutininas y 
los grupos de inoculación cruzada. 
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grupos, probablemente con el grupo 1 o 111 del linaje Lotoideae, 

Linaje t..oloide. 
ES'le línajo est4 integrado básicamente por las tribus 

Aechvnomeneae v Adesmieae, grupa JI, m6s dos tribus ano>:as, 
Lot<>a<>, qrupo 111, y Erythr 1 neae, grupo !. El número básico de 
cromosomas va de 7 a 12, donde Aeschyncmeno~e Y Adesmioae 
.presentan el mismo nómero, 10, con un grado de ancuploidía de 5 y 
4, y de poliploidia do 6 y O, respoctivamcmtc. Por su parte, 
ErythrinC?ae y LotcDe presentan un Qrado de ancuploidía de 5 y 7 1 

y de poliploid!a de 7 y O, respectivamente. La morfologla nodular 
es d<>I tipo no ramificado, quo comprende a nódulos 
aesquinomenoides, en Aeschynomeneae y Adesmioae, mucunoides en 
Erythrineae, y desmodioidos en Loteae. Aaschynomeneae es 
infectado por Rhizobiua sp., el cual nodula igualmente n miembros 
de las tribus Phaseoleae <linaje Soforoide, grupo 111> y 
Crotalarieae <linaje Galegoide, grupo 1, complejo B>, lo que 
apoya la posición intarmedia de este linaje, aunque ee requieren 
un m3yor numero de estudios al respecto para apoyar esta 
a.scveraci ón. 

Estas cuatro tribus se han estudiado muy irreqularmente 
respecto al metabolismo secundario, sin embargo, es posible 
realizil.r alqunas comparaciones.. Erythrineao contiene p­
si tostare! <tri terpeno! des, terpeno! des) relativamente abuntante 
en linajes primitivos. como el Soforoidc; floi-ogluc:inol 
(compuestos fenólicos;, terpenoi.des> al iguill que Dalbergl<>ae 
<linaje Soforolde, 9rupo !JI), alcaloides no identificados y 
derivados de nlquil-am!nas, y rafinosa <galactósidosl on relación 
con linajes avanzados, como el Oaleqoide. En cambio. Loteae 
contiene caracteres relacionados más bien con linajes avan2ados 
como la presencia de soyasapogenol Ctriterpenoides, tcrpenoides> 
al igual que Trifolieae (linaje Galegoide, grupo 1, complejo D), 
prescmcia reoular de c.anavanina, bajo contenido de clceites y un 
alto grado do insaturación en olios, y una alta proporción de 
gal actomananos, 45: 54. Serol Oqi camente, ambas tribus se 
encuentran muy relacionadas !Fig. 13> formando el linaje Lotoide. 

La distribución qeogr4fica de este linaje abarca de regiones 
tropicales y subtropicales, para Erythrineae y Aeschynomeneae, a 
ragicnes templadas y frias ubicadas en Africa, Australia y 
Sudamérica, para Adesmieae y Loteae. Ln formn de vida 
predominante va de arbustos o eubarbustoG, en Erythrineae y 
Aeschynomenea~, hierbas o arbustos pequeños, en Adesmioae y 
Loteae. · 

De las caracteriticas enunciadas se puede formar este linaje 
integrado tentativamente por las cuatro tribus, de las cuales 
Aeschynomencac y Adcsmieae son las más relacionadas, Erythrineae 
<considerado por algunas autores dentro de Phase0Je3e) quien 
presenta el mayor número de caracteres primitivos por lo Que se 
lo considera la tribu ancestral del linaje, y Lote:ie un grupo de 
transición, presumiblemente entre el linaje Lotoide y el 
G~logoid.,, 
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Linaje Galagolde. 
al Grupo J. Complejo A. Este complejo ostll form.•do por tres 

supertrlbus, 111 primara (lndlgoferal que comprende a las tribus 
Indi9ofercae, Mcdysareae y Amorpheae, la segunda (Pedal yrl al que 
comprende a Podalyrleae, Llparieac y Tharmopsldeaa, y la tercera 
<Coronilla) a Coronilleae como un aneKo ancestral para las 
supertribus anteriores. 

Dentro de la primer supcrtribu, el número básico de 
cromosomas es do 8 para lndigoforcilo y Hcdysaro.:Jo, y 10 para 
Amorpheae, lo cual Ja ubica como la tribu más primitiva de las 
tres; el grado do aneuploldla os de 7 para las tres tribus, y 
carecen do fenómenos de pollploidia. La morfoloqia nodular tlplca 
correspondo a nódulos astragaloidos ramificados, los cuales sen 
el estado más primitivo dentro de los diferentes valores de 
derivación, sin tomar Qn cuenta al grupo dimórfico. 

Respecto al metabolismo secundario, estas tribus han sido muy 
poco estudiadas, lo que Impide utilizar estos parámetros como 
punto de apoyo para las relaciones propuestas. Sin embargo, con 
base en el nómero básico de cromosoma.s, lndi gofereae y Jledysareae 
se encuentran más relacionadas entre si que con la tribu 
ancestral Amorpheae. 

La distribución qeográf ica abarca de rociones tropicales en 
Afrlca, Sudáfrica, Madagascar y Asia, para Indlgoferoae, a 
rcgionc~ tcmpladatl en Eurasia. A-Frica, Nortcam~rica y el Mundo 
Muevo on general, para Hodysa.rea:o y Amorphaam. La forma de vida 
predominante va de árboles pequer.os y arbustos, para Amorphcac, a 
hierbils y arbustos o subarbustos, para Indigofereae y Hedysareae. 
Este ól timo parámetro permite apovar l n aseveracl 6n anter lar 
referente n 1 a posicl ón ancestral de 1 a tri bu Amorphoae dentro 
del qrupo, pero en cambio, la eKplicación del patrón de 
distribución geográfica es complicado, si se acepta la tendencia 
a colonizar reqioncs templadas a partir de regiones tropicales, 
por lo quo se roquiorcn un gran nómoro de estudios de naturaleza 
diversa para apoyar y/o eGclarccer estas relaciones. 

Por otro lado, dentro de ls segunda supertribu, ol nómero 
bésico de cromosomas corrasponde a 9 para Podalyrieae y 
Llparleae, y 10 para Thermopsidoae, lo cual plantea una situación 
similar a la da la supertribu anterior, donde, con base en este 
carácter, esta tribu corresponde al astado ancestral de las dos 
primaras. El grado de aneuploidia es de 5 para las tros tribus, y 
carecen de fenómenos dD poliploldla. La morfologia nodular es 
tiplcamente ramificada con nódulos a,.traoaloldcs, al igual que la 
supertribu ilnterior. · 

El metabolismo secundarlo también ha sido muy poco estudiado, 
por Jo que es muy dificil apoyilr las relaciones propuestas con 
base en estos caracteres. Sin embarqo, por estudios &erclóglcos 
real 1 zados c:on material proteico da 1 as semi 11 as <Fi g.· 13) es 
posible establ ocer 1 a relación cercana entre 1 a tribu 
Thermopsideae y la Bcssinoeae, adcmés de la relación con 
Amorphcae, como linajes ancestrales del linaje Galegoide. Dada la 
escasez de datos ~ oste respecto, se considerar& a la tribu 
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ThormopBideae como representante de esta supertribu para 
establecer alqunas inferencias de relación con otras tribus. 
Can ti ene como derivados de i sof lavonas <H aveno! des> orobol y ó­
hldro>:i l, que la relacionan con grupos primitivos del linaje 
Soforoide, y quercitlna <flavonoles, flavonoides>, alcaloides no 
Identificados, qulnolizldina y derivados de alquil-amlnas 
Cnlcaloides>, que 1~ relacionan con complejos avan2ados dentro 
de este linaje Galegoide. 

La distribución geogréfica de esta supertribu abarca de 
regi.ones templad as dDl Heml sferl o Norte, para Thermopsi deae, a 
reglones restrinoidas en Sudéfrica, pa1·ticularmente en la Reqlón 
del Cabo, para Podalvrleae y Llparleae. La forma de vida 
predominante es arbustiva para las tres tribus. Con base en estos 
dos ~!timos carocteres es posible plantoar ol origen de este 
qrupo en reqiones templadas con una migración posterior hacia el 
Sur de Afrlca, quedando aisladas en la Reglón del Cabo las dos 
primeras tribus. 

RefQrente a la supcrtribu anexa ancestral de este complejo, 
Coronilla que contiene a la tribu Coronilleae, su número básico 
de cromosomas es de 7, con un Qr a.do de ancup l oi d 1 a de 8 y sin 
fenómenos de pollploldia. Estas evidencias cromosómlcas, 
particularmente el qrado de aneuploid{a, no corresponden con el 
planteamiento de su posición como la supertribu ancestral de 
este complejo, ya que el c·arácter presenta un estado da 
derivación mayor que las supertribus más avanzadas, sin embargo, 
con base en el número básico de cromosomas es posiblo plantear la 
existencia de eventos de pollploidia que generan nómeros básicos 
de cromosomas mayores en las otras dos supertribus más avanzadas. 
Respecto a la morfología nodular, esta tribu prosenta nódulos 
ramificados astraqaloides, al Igual que las demés tribus d~ este 
complejo. Presenta algunas caracteristicas que la ubican on una 
posición intermedia cnti-e grupos primitivos y avanzados, lo cual 
se puede apreciar claramente on estudios microbiológicos de 
inoculación cruzada CFip. 15>, y muy relacionada con el ancestro 
Galegolde de aste linaje por medio de estudios de terpenoldes 
!Fig. 9), Esta tribu ha sido escasamente estudiada respecto al 
metabolismo secundario, y el incr~mentür ostos estudios puede 
permitir apoyar las relaciones propues~as. 

Esta tribu se distribuye en regiones madlterranoas de Europa, 
W de Aeia, NE do Africa y Sudamérica¡ la forma de vida 
predominante es herbácea o arbustiva. 

Complejo B. Constituido por la eupertrlbu Vicia, quo 
comprende a las tribus Clcereae, Trifolleae, Vlcieae y 
Crotal ari eae 1 que de acuerdo con el esquema planteado, las dos 
primeras sa derivan de 1 as segundils, segur amonte a. pa.rti r de un 
ancestro semejante a Vicieae. 

Dentro de las dos primeras tribus, el nómaro básico de 
cromosomas es B, con el mismo grado de aneuploidla, 7, y sin 
fenómenos de poliploidia. La morfoloqla nodular corresponde a 
nódulos crotalaroides ramificados para ambas tribu~. 

El metabolismo secundarlo que relaciona a estas dos tribus 
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entre s1, además de los caracteres ya mencionados, corresponde al 
estudio de la presencia de triterpenoides lterpenoide•>, 
isoflavonoides (flavonoides) y alcaloides IFig. 16), donde 
respecto al primer tipo, Trifolieae contiene soyasapo9<mol como 
carácter avanzado y Ciceroae contiene /l-·sitosterol como 
carActer primitivo¡ respecto al segundo tipo, se presenta el caso 
invorso, ya quo además de presentar genisteina y de carecer del 
derivado 6··hi dro:d l , Tri fol ! º'"' presenta orobol como carácter 
primitivo¡ y dentro del tercer tipo, la ausencia de derivados de 
estos compuesto& en Trifolioae muestran un estado primitivo 
respecte a Cicereae, la cual presenta quinclizidina y derivados 
de alquil·~aminas. Al momento de evaluar en 6U conjunto estos tres 
caracteres ge puede afirmar con cierto grado de confianza que 
Trifolieae es mh primitiva que C!ce1·eae <Fiq. 16l, le que se 
apoya con dates de su distribución geogrbflca, en donde 
Trifolieae presenta un patrOn do distribución mavor, on Eurasia, 
Afr!ca, AmOrica y Australia, que Cicoreae, la cual estA 
rest.-lnqida a algunas reqionEJs de Turqula, Israel, E del 
Himalaya, Asia Central, Etlópla y Orecia. Ademas, la forma de 
vida da la primera, hierbas y arbustos, se encuentra en un grado 
de derivación mGnor que la segunda, en la cual Onicamente se 
presentan forma~ herbáceas. 

Mediante las evidencias anteriores es posible postular que 
Ciceroao surgió de un ancestro semejante a TrJfolieao, arbustivo 
o herbikeo, ubicado en roqiones de Eurasia y/e N de (\frica, el 
cual por diver~as eventos de aislamiento dió lug~r a la tribu 
Clcereao. 

Por otro lado, dentro del sequndo par de tribu= de esta 
supertrlbu, Vlcieae y Crctalarleae, el ndmero básico de 
cromosomas es de 7 para la primera, y de 9 para la segunda; el 
grade de·aneuploid!a es de 7 para ambas, y carecen de Fenómenos 
de pollploidía, aunque dentro do CrotalariElae el ndmerc m6ximo de 
cromo~omas es· mayor, 14, que en Vicieao, 7. La morfologla nodular 
típica, al Igual que en el grupo anterior, corresponde a nódulos 
ramificados de tipo crotalaroido, Jo cual las relaciona entre sl 
y con el par de tribus anteriores. Sin emba1·qo, median.to estudios 
serológlcos <Flg. 13l se puede apreciar que Vicleae se encuentra 
mAs relacionada con el par Trifolieae-Clcereae, que Crotalarleae, 
la que podría ser relativamente independiente de estas tres 
tri bus1 esto mismo ée observa en estudios cori grupos da 
inoculaclOn cruzada <Flg. 15), aunque Crotalarleae es nodulado 
por Rhizobium sp., un grupo muy promiscuo primitivo, a diferencia 
de Vicieae a quien nodula Rh. leQumino•arum al Igual que a 
especies de la tribu Clcereae. 

Respecto al metabolismo secundar! o, es di f!c! 1 establecer 
comparaciones entro estas dos tribus debido a la escasez de 
datos, sin ~mbargo, es posible ceclarocer las relaciones por 
separado de cad~ una de ellas con otras tribus de grupos 
dife1-entes. Poi- ejemplo, mediante ~l estudio de canavanina, 
iGoflavonas (flavonoide!>l y do alcaloides IFig. 14l 1 se rat!Hca 
la relac:lón carcana entre Vicieac y Trlfo1i"ae, dentro del linaje 
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Fenograma que. representa el grado de disimilitud entre algunas 
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Lcguminosae) con base 
en el estudio de triterpenoides, isoflavonoidcs y alcaloides. 
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Fig. 17. Fenograma Qu~ representa el grado de similitud entre algunas 
tribus de la subfamilia Papillonoideae (Legumlnosae) con base 
en el estudio de flavonoles, alcaloides y canavanina. 
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Galegoide, bien diferenciado del Sofcrcide1 este mismo se apoya 
por estudios de canavanina, f l avonol as (f l avonoi des> y de 
alcalcidC!s <Fig. 17>, al reiter•r la naturaleza independiente de 
este linaje GaleQoide. VicieaQ contiene algunos compuestos con 
escasa estado de derivación y que permiten ubicarla en la base 
del par Trifolieae·-Ciccrcñe, como son la presencia en algunos 
géneros de canavanina, orobol <isoflavonas, flavonoides>, 
ka"mpf ercl (fl avcncl es, fl avcnci des>, i scqui 1 iti geri na 
(chalccnas, flavcncldes>, ácido c-cumarlnicc y arbutina 
(compuestos fenólicos 1 terpcnoidos>; la presencia de derivados de 
alquil-aminas y de FC!n y Tir <alcaloides>, y la baja cantidad de 
acC!'ite& con un alto grado de insaturación, son algunos caracteres 
avanzados que la ubican dentro de este linaje. Por su pürte, 
Crotalarieae contiene proporciones intermedias da galactcmananos, 
27:71, come carácter poco primi~lvo, y alcaloides ne 
identificados como carácter avanzado; de ello, y de las 
evidencias anteriores, es f~ctible postular que Crotalnrieao es 
más o menos independiente de Vicieae, y que esta óltima es una 
tribu ancestral que probablemente originó <>I par Trlfolleao­
Cicereac. 

La distribución geogrflfica de estas tribus, básicamente es en 
reglones templadas de Afrlca, India, Australia y Sudamérica. La 
forma de vida herbácea que presenta Vicieae la relaciona con el 
par anterior, y la arbustiva o horbácea de Crotalarieae establece 
1 a relación relativa con Vi ci cae, pero además, confirmo su ci arta 
1 ndependencl a. 

b> Drupa II. Complejo A. An~:<as Dl Ql-upo I, e incluidas 
dentro del linaje Galegoide, se encuentran dos tribus que· 
constiti.1yen a este complejo ancestral,. formado por Gale-oeae y 
Hirbelieae, de las cugles en la primera se encuentran los 
caracteres ancestrales hipat~ticos de los dos grupos, y la 
segunda corresponde a una tribu derivada de la prJ,mera de manera 
independiente. Por asta razón se tratarán por separado. 

La tribu Galegeae contieno un nOmero básico de cromosomas de 
B, con un grado d~ aneuplo!dia de 7 y de poliploldia de 2, lo que 
sostiene su posición como üncestro en este linaje. Además·, 
apoyando esto, la morfología nodular es ramificada del tipo 
primitivo astragaloide. 

Como caracteres primitivas carece de PHA ospecificas; de 
estudios de la presencia de canavanina, triterpenoides 
Cterpenoides> y alcaloides IFig. 11>, se apre~ia su posición 
ance9tral dentro del linaje, además de su relación con grupos más 
primitivos como son los que pertenecen al linaje Lotoide CFig. 
13) mediante estudios serológicos, y a la supertribu ancestral 
Coroni 11 a lcompl ejo A, grupo I, de este l lnaje) IFl g. '1), por 
estudios de terpemoi des. Como caracteres avanzados, que la ubican 
d~ntro de este linaje, se pueden considerar la presencia de ácido 
o··cumarlnico <compuestos fenólicos, terponoides>, Acido 
glicirr~tico <triterpenoides, terpenoides>, prescncin de 
canavanina, isoquilitigerina y butelna Cchalcon.:is, flavonoides>, 
derivados de alquil-·aminas y de Fen y Tir, y quinoli%idina 
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!alcaloides)., además de la presencia de estaqulo!5a 
!galactósldosl, contenido bajo de aceites con alto Qrado de 
insaturaclón, y una proporción alta de galactomanano•, 4~156. 

Su distribución geográfica abarca a Eurasia, Norteamórica. 1 

regiones templadas de Sudáfrica, Australia y Sudamérica¡ la forma 
do vida predominante es herbácea o arbustiva. Estas 
caracterlslticas apoyan su posición ancestral dentro del linaje. 

La sequnda y óltima tribu, Mirbelieae, presenta un n~mero 
bAslco de cromosomas do 9, con un grado de anouploidla de 7 y de 
pollploidla de 2. La morfología nodular corr~sponde a nódulos 
ramificados del tipo astrag:doide, que aunado con las caracteres 
anteriorC?s la relacionan intrínsecamente con la tribu Galeqaae. 

Esta.tribu prácticamente no se ha estudiado desdo el punto de 
vista del mC?tabolismo secundario, por lo que no es posible 
establccar o apoyar sus relaciones con otras tribus. 

Sin embargo, por medio de la~ evidencias anteriores y de la 
distribución geográfica se puede plantear que es una tribu que 
divergió a partir d~ Galegeae on el continente Australiano, para 
el cual se restringe su distribución. Su forma de vida 
corresponde a arbustos o subat·bustoe. y hi erba.s. 

Análisis Blvarionte do! 
Porciento de Derivación. 
Se obtuvieron una serio de ~ráficas en las cuales se 

evaluaron los diferentes caracteres utilizados para estab1ecer 
las relaciones entre las tribus del presente trabajo, sin 
embargo, debido a la irregularidad en los estudios del 
matabol i emo secundario para 1 as tri.bus que se tomaron en cuenta, 
la maycrla de estas gráficas fueron de poca utilidad. A posar de 
ello, como resultüdo del ana.lisi& de los caracteres mejer 
estudiados, como son el nómero bAsico de cromosomas y la 
morfología nodular, se obtuvieron evidencias da apoyo para 
algunas de las rela.cionos y jerarquiza.cienes propuestas. 

En primer lugar, en la figura 18 se puede apreciar claramente 
la Independencia de cada une de los tres linajes y el grado de 
homoq~neidad de cada uno de ellos, además de las relaciones entre 
los niveles inferiorea como son grupos, complejos y supertribus. 
En la posición inferior de las constelaciones obtenidas se 
encuentra el linaje Scfcrclde, dentro del cual las tribus 
Swartzieao y Scphc1-eao, complejo A dcil grupo l, forman una 
agrupü.ci ón compacta., como 1 a más pr.i mi ti va dentro de i a 
subfamilia. Muy relacionada. con ellas e'stá Genisteae, complejo A 
del grupo II, y ello se puede deber a que presenta una serle de 
caracteres primitivos que la colocan en esta relación, pero 
además presenta otros avanzadas que la. relacionan con otros 
linajes menos primitivos, situación que so discutió en Ja secciOn 
anterior. Otra agrupación máu o menos compacta es la que forman 
la~ tribus Abrcae, Dalbcrgieae y Phaseoleae, ccmplejc n del grupo' 
III, cuya posición dentro de la ccnstolación de este linaje apoya 
la relación intrínseca quQ ee observa en el fenograma <Fig. B>. y 
el mayor grado de derivación respecto al grupo I primitivo¡ 

J 
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~ig. 18. Agrupación en constelaciones ~e las tribus de la subfamilia 
Papilionoideae (Legumino•ae) por medio del análisis bivarian 
te del porcentaje de derivación de la mOl'fología nodular y­
el número de cromosomas. Los números representan la clave 
para cada tribu (ver Tablas II y III, y Apéndice A). 
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ademés, por la posición en la que se encuentran Abreae y 
OalberQies.e,· se apoya Ja idea que postula que estas tribus son 
m~s primitivas que Phasaoleac, ya que se encuentran a menor 
distancia del Qrupo 1, lo que las ubica en la base del complejo A 
de este grupo 11. 

La constelación que contiene a las tribus del linaje 
Lotoideae muestra la asociación cercana de Aeschynomenoaa y 
Adcsmi eae, que forman el compl eje A del grupo 11, como se aprecia 
en Ja figura a, y con los estados de derivación mayores den~ro 
del linaje, comparados con Erythrineae y Loteae que forman 
complejos Independientes, dentro de los grupos 1 y 111 
reapect ivamente. 

La tercer constelación que corresponde al linaje GaleQoide 
es la mas compacta do las tre¡ y agrupa de manera mAs o msnos 
regular a 1 as tri bus que la constl tuyen de acuerdo· con las 
agrupaciones propuestas. Una de las relaciones más evidentes es 
la de Galeqeae y Mirbelieae, muy relacionadas con el ancestro del 
llnaJa, v su cercanla con las tribus del complejo A del grupo 1, 
las cuales son més primitivas que las del complejo B de este 
m.ismo grupo. Otras dos agrupaciones muy evidentes son las que 
co1·r~sponden a las tribus Podalyrieae, Liparieae y Thermopsideae 
<supertribu Podalyria, complejo A, grupo Il, y Cicoreae, 
Trifolieae, Vicieae y Crotalarleae (supertribu Vicia, complejo B, 
Qrupo I>, las primeras má~ cercanas que las segundas a Oalegeae y 
Mlrbelieao <complejo A, grupo lll, lo c:ual apoy3 lo postulado 
anteriormente. 

Adem~s, de la figura 19 se pueden obtener evldenc:las para 
apoyar las relaciones postuladas referentes a los grupos 
probables de transición entre diferentes niveles de orQanlzac!ón. 
Por ejemplo, dentro del linaje Soforolde, Tephrosleae que 
pertenece al grupo 11, es la tribu en la posición más cercana ·a 
los integrantes del grupo lll do este mismo linaje, lo cual 
tiigiere que el ancestro de este último grupo estuvo muy 
relacionado con esta tribu y/o Abreae o Dalbergie~e. 

Erythrlneae es la tribu del linaje Lotolde que se encuentra 
en posición m~s cercans al Soforoide, particularmente al grupo 
111 de este ~!timo. Dada la relación estrecha entre esta tribu y 
Phaseoleae, es factible el postular que el punto de transición 
entre ambos 1 inajes tiC encontró en una tribu ancestral con 
car3cteristicas comunes· a las dos· tribus. En cambio, c:m el otro 
extremo de esta constcl ación se encuentra 1 a tri bu Lotcae, cuya 
posición es muy cercana a la formada por los integrantes del 
linaje ealegoide, y que con base en esta relación y en las 
caracterlstlcas de esta tribu, y de las que forman el grupo 11 
ancestral del último linaje, discutidas en la sección anterior, 
también os factible ol postular quo el grupo ancestral de 
transición entre los dos linajes presentó caracteriticas 
semejantes a las de Lotoae y Galcgeae. 

Con base en esta misma Tigura y tomando en cuenta los 
patrones de distribución geográfica y forma de vida, es factible 
proponer dQ manera general las tendencias do dispersión y 
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Flg. 19. Agrupación en constelaciones de las tribus de la subfamilia 
Pap!Honoideae (Leguminosae) por medio del análisis bivarian 
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más número de cromosomas) contra el mismo número de cromoso­
mas. Los números representan 'ia clave para cada tribu (ver 
Tablas II y III, y Apéndice A). 
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modificación morfológica que han sufrido las tribus estudiadas a 
través del tiempo. Inicialmente, la subfamilia surge en regiones 
tropicales con una form~ de vida arbórea, lo cual tiene como 
evidencia la presencia de astas características ~n los Qrupos más 
primitivos del lin•Je Sofcroide; dentro de este ~!timo, por un 
lado, se conserva al estado ancestral en las tribus Suartziaae, 
Sophoreae y Tephrosieae, y por otro, se presenta una radiación 
hacia regiones tropfcalet, e;ubtr·opicales y templadas de lo que 
ahora es Centro y Sudamérica por parte de Robinieae, y con una 
mayor diversificación por parte de Abreae, Dalbergieae y 
Phaseoleae a regiones tropicales y subtropicales en gran parte 
del Globo, con una tendencia 3 la disminución en la talla de Ja 
forma de vida, es docir, a arbustos o hierbas. Es n partir de 
este estado, d~l cual surgen las tri bue del linaje Lotoide, que 
tienden a colonizar regionas cálido-templadas y modltorraneas de 
los continentes Americano, Euroi"siático, Africano y Auetraliano 1 

cuando todavla formaban la Pangea, hac~ 200 millones de 3ños o 
más, manteniendo una forma de vida arbustiva y herbácea. 

El ultimo llnaJe, Galegcide, aparentemente surgió en climas 
templados de la misma Pangca 1 y a través dal tiempo es uno de los 
que ha sufrido la mayor radiación, manteniDndo la forma de vida 
predominantemente arbustiva, con hierbas en algunas de las 
tribus, y qu~dando algunas otras aisladas en regiones bien 
definidas como el caso de Poda.lyrieae y Liparieac en el Sur de 
nFrica a partir de un ancestro semejante a Thermopsidoa~, y 
MirbelieC\e exclusiva de Auctral io, a partir de un ancestro 
semejante a Galegeac. 

Patrones de Evolución de los 
Metabclltcs Secundarles. 
A continllilCión se presenta una descripción general de los 

patrones do nvolución de los metabolitos secundarias 
considerados en el presente trabajo. Sin embargo, cabe hacer 
notar que dicha descripción es altamente especulativa debido a la 
carencia de conocimientos sobre las rutas biosintóticas v el 
papel ecol ógi.co que juegan estos compuestos en el desempc-ñO de 
los vegetales en cuestión. La base fundamental consiste en la 
presencia o ausencia de uno u otro metabolito en grupos 
primitivos o avan:ados, y la falta de datoe referentes a los 
parámetros anteriores que no permi t.en datermi nar estados do 
convergencia o diverg~ncia, además de las ventajas adaptativas 
que le otorgan al vegetal fronte a ciertas condiciones 
ambientales, y paralelamente con ellas establecer su importancia 
en la evolución del grupo. 

a> Alcaloides. La quinolizidina es un alcaloide 
Frocuemtem1::1nte prasente en tribus que pertoncicen a estados 
primitivos dentro dc diversos linajes por. ~jemplo ~e encuentra en 
Scphoreae y O"nl steao, y en Do! bergl eae (grupos I, I 1 y I Il, 
respcn:ti vamcnt.e>, que pertenecen LJl linaje Soí-oroidc, las cual es 
corrospondcn a estados pr i mi ti vos d~ntro de sus grupos 
correspondientes; además, se le encuentra en Galcaeaa, una tribu 
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muy relacionada coñ el ancestro del linaje Oalegoide, y dentro de 
eRtc último en Podalyricae y Thermopsideac que pertenecen a 
estados primitivos del complejo A de este linaje. Esta 
distribución suQlere que la capacidad de síntesis de este 
al cal o ido surgí ó en el momean to E'.ln el cual 1 a subT ami 1 i a 
Papilionoldeao se diferenció do las dos subfamilias restantes do 
1 a F ami 1 i a Leguminosa e, ya que e:is un compuesto cxcl uGi vo de esta 
subfamiliaJ a partir de un acervo génico Dncestral común. 

La exclusividad do este alcaloide en la subfamilia 
Papiloinoidcae, lo ubica como un trazador filogen6tico muy 
importante para definir las relaciones y la evolución dontro del 
Qrupo, aün en nivelcfi taxonómicos inferiores Csubtribu, gén0ro y 
especie>, por 1 o que el realizar un mayor nllmero de ostudi os en 
los que sa detecte la presencia, el tipo de estructura, los 
mecanismos enzimáticos que lo generan, lns ventajas adaptativas 
que otorgan al vegetal y su integración ecológica, do manera 
comparativa, puedan arrojar resultados de suma importancia que 
contribuyan, junto con otros caracteres, a definir la filogenia 
de la subfamilia. 

El segundo tipo de alcaloides, los derivados de Fen y Tir, se 
presentan en tribus de transición como un Cilr~cter do derivación 
media, t~l es el caso de Amorphcao en posición ancestral dentro 
de ln supertribu Indigofera, y Vicioae en la suportribu Vicia, 
deritro dol 1 i na je Gal egoi do. Además, so presenta en Geni stea.e y 
O:al egeae, dos tri bus con r3.di aci 6n geoyráf i ca más o memos amplia, 
y rclacicnadáe con estados primitivos, lo que indicaría que la 
capacidad do slnt.,sls pudo haber surgido de m-anera esporádica en 
algunos 1 inaJes ancestrales, y que esta capacidad se:- conservó en 
tribus derivada~ y en otras se p~rdió, probablomente como 
consecuoncia de determinadas condicionas del modio, ya que 
3quel los grupos quQ la presentan se 1 ocal i ziln cm regi enes 
templ odas. 

Los derivados d~ alqL1il-·aminas 1 el tercer tipo de alcaloides, 
proscntan una condición semejante a los dorivadcs de Fen y Tir, 
respecto a su presencia en tribus de transición como un estado de 
derivación i ntarmedi ~. Igual mento, pudieren habar surgido en 
tribus de ubicación esporádica y conserv~wse en algunas y perdido 
en otras, como se puedo apreciar de su presencia en Oalogcae 
(linaje Galegolde), la c:ual heredo el carácter, por un lado a 
Thermopai do a o en con di el ón ancost.ral de la supertr i bu PocJal yri a. 1 
dento-o de la cual Podaly.-!ea" y LlparleaC> perdieron la capac:idad 
de síntesis; y por otro lado, la heredó a Vicieae, dontro de la 
supertribu Vicia, que a su vvz la hereda a Trifolieae y se pierde 
on Clcereao. Además, se presenta en In tribu Erythrlneae (linaje 
Lotoi de>, 1 o cual pudi cr a ser un remini se ente ancestral de su 
origen probable, el ancestro que dlO lugar a la oscisión do los 
linajes Soforoldo y Lotolde, del Oalegoide. Con baso ~n lo 
a.nterior, y si la interpretación es In adecuada, os probable que 
haya surgido p1-ime?ro la capacidad de sintetizar alcaloides 
dorivudos do alquil-~minas que de Fcn y Tir. 

Poi- último, el cuarto grupo de alcaloides, los no 
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identilJcados, se presentan como una. conjunción do los tres tipos 
onteriorcs, ya que, en primer lugar, se presentan en tribus 
primttivcis como Sophoroao, GcnistcilO Y Abreae del linaje 
Soforoide, y Erythrineae del Lotoid~¡ y en segundo lugar, on 
tribus relativamonte avanzadas, con rospocto a las antsriores, 
como PodaJyrieae, Thermopsideac y CrotaJarieao del linaje 
Galcgoido. De esta condición as Factible po~tul~r un origon más o 
menos anti gua, probabl c-mente i Qltal que la qui nol i z i di nn, con el 
mantenimiento do este car~ctor en algunas tribus actuales y su 
pérdida en muchas otras més. 

Por lo expuesto en los párrafos anteriores sería muv 
aventurado el determinar las tendencias evolutivas da estos 
alcaloides dentro de 1 :lE'· Papi 1 ionoideae, sin embargo. con baso en 
ostau interprstacionas se pueda apreciar que la capacidad de 
síntesis da estos compuestos, particularmente la quinolizidina 1 

surgió con la subfamilia y que on eventos posteriores, con la 
aparición de los tres linajes que comprende, Se? presentaron los 
dori vados de Fon y TJ r y de al qui 1 ··amj nas, que en caso de 
encontrarse en otras familias de plantas, lo serian como un 
fenómeno de convergencia. 

b) Flavonoides. La primer clase de flavonoides, las 
antocianinas, se enct1entran en la forma de diglucósidos más 
frecuent~mente, generalmente en las tribus más av~nzadaG dentro 
de los diferentes linajes, principal monte en el Galegoido, en 
Hedysareae, Trifolieac, Vicieae y en la ti-itJL1 ancestral Oalcgeac, 
Jo que sugiere qua el carácter ya estaba presente al surgir aste 
linaje. Tambión se presenta on la tribu Phaseoleae, intermedia 
entre los linaJos Soforolde y Lotoido, al Igual que Erythrlnoae, 
lo cual pudiera remontar el origen de la capacidad para 
sintetizar estos compuostos a Ja époc~ en la cual se 
diferenciaron los linajes Soforolde y Lotoldo do! Galoqoide. 

El segundo grupo corresponde a los ~lavonoles, quo dentro de 
ellos se consideraron al l'acmpfcrol y a In quercitina, derivada 
dol primero ya que estructuralmente presenta mayor compleJidad,· 
como lo es el contener Qrupos hidroxilo y glucósidos e~tras para 
Jo que se requieren un mayor numero de procesos mot~bólicos que 
involucran una mavor cantidad de an2imas. El kaempforol se 
presenta en tribus primitivas como Scphorone y l.oteae (linajes 
Soforoi de y Lotoi de, respecti vamonte) 1 y como remini e.cent e 
ancestral en lndigofore~e (linaje Oalegoido). Phasooleae <linaje 
Soforoide) contiene tanto 1,aempferol como querci ti na, lo cual 
apoya su po•ición intermedia entre los linajes Soforoide y 
Lotoide, además do ubicarla como una trjbu de estudio muy 
interesante Ya que en ella se podr1an dilucidar los procesos 
en2imáticos que generan la slntesis de la qucrcitina como 
carácter avan2ado, y los factores que indujeron este cambio. Por 
su parte, la qucrcitina se presenta en la tribu Thermopsideae del 
llnaj" Oalegolde, lo qua apoy<1 su carácter derivado a partir del 
l:aompfarol. El origen de estos compuestos se puede ubicar en el 
de la subfamilia por presentarse on linajes ~ntiguos, donde la 
tendencia ha sido en aumentar eu complejidad a partir del 
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kaempferol hacia la quercltina. 

Las chalconas 1 el tercer tipo de flavonoido5, se encuentran 
presentes irregularmente en 1~ subfamilia, aunque la 
isoquilitiaerina es característica de ésta. Se considora que la 
butelna es una estructura derivada de la molócula anterior por 
presentar un grado mayor de hidroxilación. Se les encuentra en 
linajes primitivos como el Soforoide, on las tribus Dalbergleae 
y Phascoleae, y ~n linajes avan~ados como el Galegoid~ en 
Galegeae, Podalyrieao, Vicieae y Trifolieac. De ello se puede 
inferir que su origen se ramcnta a la diverqencia entre los 
linajes Lotoide y Galegoide, y que pude haber una tendenc~a hacia 
la síntesis paralela de ambo6 compuestos sin que alguno de los 
dos predominara, aunque se requieren más estudios al respecto 
para poder asegurar algo. 

El cuarto grt.tpo da flavonoidcs QOn les isoflavonas, 
carücteriaticas de esta subfamilia, y por lo t~nto marcadoras 
filoqcnéticos de mucha utilidad. Los tres tipos qu~ se trataron 
en este trübajo son muy pürocidos ostructuralmente, y difieren cm 
la posición de los grupos hidroxilo, lo cuál debe depender del 
apar~to enzimático o los precursores involucrados en la síntesis 
de cnda uno de ellos, ol estudiar este a&pccto podria ~rroJar 

rosul tádos que por mi tan establ eccr con mayor el ar i dad la 
diferencia entre el estado primitivo y los dorivados. Los 
compuestos 6-·hi drox i l so encuentran prcdomi antome?nte en tri bus 
primitivas como S\.,artzica~, Sophoreae, Tcph1-osiane y Oalbcrgieac 
del linaje Soforoide, lo cual pudiera ubicarlos como el estüdo 
ancestral del que se dorivaron al orobol y la genistcina, 
prob~blem~nte por rutas distintas a partir del mismo ancestro, lo 
que explicaría su presencia mixta en tribus avanzadas como 
Vicieuo y Tri-foliaao, entre otras. Con baso cm ello su origen oo 
remonta al oriqen de la subfamilia, y Ja tendencia hn sido hacia 
la slntesis de orobol y gentstelna por rutas metabólicas 
di vcrgcmtes a partir del mi rimo ancestro 6·· ht droxi l. 

c) Terpenoides. El primer grupo corresponde a los compuestos 
fenOlicos, que de acuerdo con el nómero de átomos de carbono que 
presenta su estructura, deriva.dos a partir del isopreno <SC>, los 
mA& primitivos por mu simplicidad relativa, son el floroglucínol 
y la arbutina <6C>, los estD.dos intermedios, el áicido folórico, 
la cscopolotina, el ácido o·~cumarinico y la umbeliferonD. {qC>, y 
los más avanz3dos, la mongiferlna Cl3C) y el backuqulol CISC>. 
Los dos primeros se presentan en tribus relativamente primitivas 
como Dalbergleae y Erythrineae <linajes Soforolde y Lctoide, 
respectivamente>, aunque los estado& intermedios son los 
predomlnüntes en estos linajes primitivos, particularmente el 
ácido fclórico y el ácido' o-cumarínico, probablemente derivados 
del floroglucinol en la evolución temprana de estos compuostos, 
lo cual permitió la di .. tribuclón amplia en las dem~s tribus, 
principalmontc el ácido o-cumarinico, muy com~n en tribus 
avanzadas como Vi et eac y Tri fol i eae, y Oal egeae ancostro del 
linajn Galogoido. Los compuastos más derivados, el backuquiol y 
l~ mangifcrina, ónicamcnta se presentan en el linaje Galegoidc a 
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partir de la tribu Galogeao. Por lo tanto, os factible pogtular 
que a partir de los compuestos ancentra1cs, probablemcntc:­
someJantcs al floroglucinol 1 surgieron los modiana y áltnmonte 
derivádos en la ~poca en que se consolida el arupo 11 del 1 ina.jc 
Soforoide como tal, con una evolución rápida hacia las formas 
intermedias, y de ellas una evolución posterior hacia la~ mAs 
avünzadus. 

El seQLmdo qrupo corresponde a los t1-i terpcnoi des, que 
eiatructuralmcnta se encuentran muy relacionados cmt:re sl, y con 
una amplia distribución entre los veoetales superiores. La 
swartziagenin~ y bay3genina son exclusivas de las tribus 
S\>1artzieao y Sophorcae del linaje Soforoide primitivo, lo cual 
Aunado con lo anterior indica que lu capacidad de slntosis de 
estos compuestos se encontraba p1·esC?nte antas de que Gurqi c;wa la 
subfamilia, y probablemente la familia a la que portoneco éata 
111 tima. El ~·-si to,.terol pudiera ser el ancestro do! 
eoy~9apogenol, ya que éste, aunque presenta el nómero menor de 
átomo5 de carbono, estructuralmente es mAs complejo y en su 
slntosis se involucr3n ciertos procesos complejos de ciclización. 
El primero ti eno una di stri buci ón mavor que ol segundo, aunql.1c Ele 
encuentra en tribus primitivas coma Genistene y Robinioao <linaje 
Soforoide>, y en intermedias como Erythrinoae <lin¿ijc Lotoidc>; 
la segunda se encuentra. en tribus intcrmodi as como l.otcilc (linaje 
Lotoldo) y avan,adae como Trifolleae (linaje Ga!oqoido), De ello 
au posible plantear quo el µ--$itostorol surgió cuando se 
defini O el compl eje D <grupo 1 J) del 11 naJo Soforo! de, que poi· un 
1 ado se hu mantenido en otras tr.i bus más avanzadas, y por otro 
di O 1 uQar al soyasapoqenol a. part i 1M del orupo 111 del l i najc 
Lotoide para radiar postoriormento a tribus más avanzad~s dol 
linaje Oalogoide. 

dl Canavanina. EGtc aminoácido no proteico característico de 
las semillas de algunas tribus de las Papilionoideao, está 
ausente en las tribus más primitivas del linaja So-foroideo, sin 
embargo, algunos géneros do otras tribus de este mismo linaje lo 
presentan, tal es el caso de Oalbergieae y Phaseoleae Cgrupo 
II I l, al i gua! que Loteae dontro d<>I 11 na je Letal de, y 
Hedysareae, Podalyrieae, Trifolieae, Vicieae y Balegeae d€ntro 
del 1 i na je Oal ego Ido, 1 o que hace pensar que surgl O "n 1 a 6poca 
en la cual el Qrupo 111 del linaje Soforoide ee inteoró como tal, 
y que a partir de ól radió hacia los otros doü linajes por medio 
de sus tribus ancestrales, Lotcac y Oalegcae. 

e) Contenido de Aceites y Galactomananos. Los reservorios 
energéticos principales con los que cuentan las somillas de la6 
Leguminosas, son biomoléculan del tipo de los llpidos y los 
azúcares; dentro de ~stos, loa mejor estudia.dos son los aceites y 
su grado de lnsaturaclón, y Ja proporción de O ·galactosa y D­
mano~a de gal actpmananos. 

Con respecta a 1 os primeros, los acci tes, !'>O puede observar 
una disminución mtas o memos mürca.da on el contenido do óstos, a 
partir de tribus p1·imitivi\s a avanzadas, y da manera inversa, un 
incremento rolativumanto regular on el grado de lnsaturación de 
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óstos. Respecto a los galactomananos, se observa una disminución 
en Ja proporción de allo&, es decir, el cociente D·-gala.ctosa/D­
mnnosa, donde en lns tribus primitivas prcdomJn~ la D-manosa 
sobre la D .. galactosa; en las tribus más a.vanzadaE st? observa el 
caso contrsrio. 

Estas cantidades de aceites v su grado de insaturación. y las 
proporciones dentro de ·los . gulactomananos, deben estar 
relacionadas estrechamente con el ambiente en el e.u al se 
des:Jrrol la el vegetal, va. quo doprmde de el 1 os principal monte 1 a 
eficacia y rapldi!z en la Qerminac!ón de las semillas. El 
desarrollar estudios de tipo bioonerg~tico rolacionados con Ja 
ocoloqia del vegetal podrían mostrar las ventajas que r~presenta 
el poseer menor o mayor cantidad de aceites, con grados 
diferentes de inso.turación, o diversas proporciones de 
galactomananos, por ejemplo en espacies arbóreas de regiones 
tropical as, confronto.da& contra herbáceas de rcqi ene& templad as. 
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IV. COMCLUSIONES. 

El establ ecimi ente de 1 ª" r"l aci en"" actual es y 1 a f i 1 oqeni a 
entre lns tribus de la subfamilia Papillonoldoae os un proceso 
complejo debido a la abundancia y diversidad dol grupo. Sin 
ombargc, ol uso de caracteres soleccionados minuciosamente ha 
permitida conocer con mayor claridad dichilS relaciones. Tal es ~l 
caso para los osquem;is propuestos por Polhl 11 (22l <Fig. 7) y 
Rembcrt <25) Cno ilustrado), éste óltimo basado en las patrones 
de tétradas de las megasporas. La comparación ontro estos dos 
esquemas con el que se obtuvo en este trabajo <Fig. B>, basado en 
el nómDro de cromosomas y la morfolog!a nodular, presenta 
analogías de sumo intcrós, sobre todo en lo que se refiere a la 
identidad de las tribus ancestrales, para las qua se verifica 
dicha estado, como son Sl..,artzieao, Sophoreae, Tcphrosieac y 
Oa.legoao. Adomb.s se confirman algunas relaciones entra otras 
tribus derivadas como son SNartzieao, Sophorc-ae y DalbE?rgieae, 
Tophrosieao, Robinieae y Phaseoloae, todas ellas dentro dol mismo 
linaje So·Foroide, y Trifolieae?, Cicereac y Vicieae dentro del 
GalEJgoide. A pesar de ello, la posición d<l otras tribus di·fiore 
en los tres esquema$ mencionados, incluyendo !CU grado de relación 
y de primitivéz o derivación, para las cuales eu nocosurio 
aumentar la profundidad en su estudio para podC?r d"finir 
claramente su posición. 

Debido a lo anterior, se concluya que los caracteres 
útlllz;idos en la EJlaboraclón do! esquEJma de este tr;ibaJo ·son de 
utilidad taKonómica y sistemática a nivC?le& supratribalo& 1 

particularmento ln marfologta nodular la cunl define n los tres 
linajes propuestos, ol Soforoido, Lotoide y Galegoide. El estudio 
detallado de estas estructuras an diferantos niveles taxonómicos 
seguramente aumentará. su valor como marcadores filoqenéticos. 
Además, este esquemD. concuerda en alto grado con las tendencias 
dC? dispersión geoqráf!ca y mod!flcoclón en la forma de vida 
propuestos para la subf•mllia <Tabla llll, lo cual aumenta su 
validez. 

Respecto a este último punto, loa patroneñ generales de 
dispersión, y la evolución del grupo, se von fuortC?mente apoyados 
por las evidencias p;ileontolóqicas publicadas por Crepet v Taylcr 
(6), para lo cual es posible postular con un alto grado di!! 
con.fianza que la sub·Familia Papilionoidcae ya se c:mcontraba· bien 
definida y diferenciada de las otras dos subfamilias en el limite 
entre el Paleoceno y el Eocano, hace 53 a 54 millones de años, y 
que las Leguminosas probablamonto se originaren durante el 
Cretácico Superior en la Bondwana, hace unos 70 millones de años, 
de la que radiaron de la manera y;i descrita <P~g. 3 y Refs. 28 y 
29) hasta la distribución actual. 

Otra linea de evidencias que apoya estos poatuladoG de origen 
Y dispersión googr6fica, son los rl!!sult•nt"s del análisis 
bivarianto del porcentaje de derivación de los caracteres 
utilizados <Figs. 18 y 19), los cual os muestran correspondencia 
entre la:S agrupaciones y l.:Js rogionDs do distribución de las 
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diversas tribus, de manera análoga a Ja intorprotación hecha por 
No.iac:ki y Ja.iorsld (19) para la cvoluc:ión del qénero Lupinos por 
métodos serológicos, quienes diferonclan cJaramente a las 
especies del Viejo y Nuevo Mundo. 

Por otro lado, la determinac:lón· dD la uti lldad de lag 
meta~olitos secundarios como marcadores filogenóticos resultó 5er 
bastante convincente on ol ~poyo al osquoma general propuesto con 
anterioridad, ya que por medio de el 1 os fuó posible dar mayor 
vnlid~z a ciertas relaciones crlticas, como posiciones 
ancestrales o de transición. Sin embargo, en este sentido os 
imperante, dada su aplic:abilld•d, intenglfic:ar los estudies en 
este tipo de compuestos a diferentes niveles como son al 
bioqulmic:c, fisiclógic:o y ecclógic:o, y podar seleccionar dadas 
sus características los mejoros trazadores filoqcn~ticos. En este 
sentido, el material prctelc:c y genótico debe ser quien aporte la 
mayor cantidad de información, además de ser el más convincente1 
Wo!H <34) intClntó cstablecor las relaciono~ dentro dCl esto 
sub-familia con base en patrones el ectro·foróti c:os de albúminas de 
las semillas de diforentes espacies, sin obtener rosultudos 
convincentes y aplicablo6 1 lo cual demuestra 1D necesidad dQ 
aumentar la profundidad en dichos estudios, inicialmente al 
seleccionar de manera adecuada al trazador fi logcnético, y 
posteriormente caraterizc:ir cxahustivamcnte al sistema, si es 
pot:iiblc a nivel de secucmcias do aminoácidoi:> o de nuc:lo6tid00 1 

scgUn soa el caso. De esta manara, al contar con un listado de 
caractc-res 1 tanto morfológicos y ecológicos como bioquimic:os, se 
podrAn elaborar esquemas do relación que integren al mayor nómero 
de dichos caracteres, .unos apoyando a otros, y que disminuyan ql 
grado do subjetividad de las claaificaciones actuales, y 
permitan, como consecuencia 1 dasarrollar relacione:. de 
de9condcncia cada véz m~s cohorontos. 
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V. APEMDICES. 

A. Construcción de FenoQramas. 
Para establecer las relaciones fcn~ticas entro grupos do 

organismos es necesario comparar caracteres cstudi a.don mediante 
valores numdricos que pormitnn asociar a ostos grupos de acuerdo 
con su aimilitud <semejanzas) o disimilitud <dH"i-"ncias). El 
procedimiento que permite realizar esto comprende a las tócnicas 
de la tawonomia numérica. por el cual cada carácter estudiado 
tiene la misma importancia. A continuación se desglosa 
detall adamen te "l mHodo (7, 23, 31> mediante el cual se 
elaboraron los diferentes fenogramas, tomando como ejemplo el que 
corresponde ol estudio de triterpenoides, isoflavonoides y 
illcdoides <Fig. 16). 

Inicialmente, se obtienen los valores de derivación de los 
caracteres para cada una de las tribus a estudiar, y se elabora 
una tabla que contiene dicha información, como se puede apreciar 
en la tabla IV quo so obtuvo a partir de la tabla II. Los valeros 
que data contiene permite hacer comparaciones entre todos los 
pares de tribus para oatablocer la primera semimatrlz, la cual 
muestra todas las comparaciones posibles. 

Esta primera somimatrlz puoda contener valores de similitud o 
disimilitud <Fios. 20 y 21>, y ello d~pcnde de si en las 
comparaciones ontre los pares de tribus so determinó el nilmC0?1-o de 
&cmejanzaG o diferencias, rcopectivamente. Por ejemplo, la.E 
tribus 3 y 18 prDsontan 2 vüloras semeJantos y 6 diFcrontes. Cado 
scmimolriz debe contener ónicamcnto valores de similitud o 
disimilitud, no e• posiblo tener valores mixtos. 

Ahora bian, los fcmogramas resultantes del procedimiento de 
las semi matrices de similitud o di si mi 1 i tud no son neceauri cimemte 
iQuales y pueden ser discordantes, por lo que so recomienda 
obtanor los esquemas para ambos casos y descartar aquel que 
presente las asociaciones no eeperadas y meno~ coherentes, y 
conservar el de muyor lógica. En el caso presente la samimatrlz 
d" di si mi 1 i ud -Fu~ l B qu" aporto 1 os mejores r"sul tados, por lo que 
Ja oxplicación se centrará ~n su procas~miento. 

A partir de esta prim"ra semimatr!z de disimilitud <Fiq. 21) 
so obtiene la primera asociación do pares de tribus~ tomando en 
cuenta la distancia mínima o menor disimilitud y por lo tanta la 
mayar someJanza. En aste caso, las tribtJs 1 y 3 presentan un:9 
distancia igual a 3, entre otros pares, y corresponden a la 
primeriill asociación,, lo cual generará una semimatrlz derivada. 

Para la construcción de Ja primera semimatríz derivada <Fiq. 
22) el par de tribus asociadas, 1 y 3, se consideran como una 
unidad y su distanci~ con respecto a las demás tribus cambiará 
debido a que ol valor nuovo as ol resultado del promedia que una 
tribu dctcrminad;.i preeent.o frente a los componentes del par ya 
formado. Por oJempJa, la trJbu 19 tione una distDncia da 6 
fr~nte a la tribu 1, y de 5 frente a la tribu 3, luego el valor 
nuE>vo scr.1 (6•5>12=5.S; la tribu 26 sora (7+6)/2=6.5, etc. De 
eüta m.ant>ra 1 la primera sC?mimatriz derivadc::t contendrá un;i columna 



Tabla IV. 
lsof 1 avonoi des 
Papilionoideae 
I,I, 

Estados de derivación de triterpenoldes, 
y alcaloides, para algunas tribus de Ja subfamilia 
<Leguminosael. La Información procede de la tabla 

~lo. de cada 
Tribu J. l. 

CARACTERES 
J.2. J,3, F N Q R s 

1 
3 
4 

18 
19 
26 

Clavo• 
J. l. 
J.2. 
J.3. 
F 
N 
Q 

R 
s 

o 
o 
1 
1 
1 
j 

Den! ste!na 
Orobol 

o 1 
1 1 
1 1 
o o 
1 o 
o o 

Derivados 6-hldro:<ll 
Triterpanoides 

o 
o 
1 
1 
2 
1 

Alcaloides no identificados 
Derivados de quinolizldlna 
Derivados de alqull-amlnas 
Derivados de Fen y Tlr 

o o o o 
1 2 o o 
o 1 o o 
o o o o 
o 2 1 o 
1 2 1 j 



T R 1 B U 

1 
3 
4 

lB 
19 
26 

1 3 4 lB 19 26 

5 
4 4 
5 2 !5 
2 3 4 4 
1 2 2 4 4 

T R 1 B U 

1 
3 
4 

lB 
19 
26 

1 3 4 lB 19 26 

3 
4 4 
3 6 3 
6 5 4 4 
? 6 6 4 4 

T R I BU 

1-3 
4 

lB 
19 
26 

1-3 4 ·lB 19 26 

4,0 
4,5 3 
5.5 4 4 
6.5 6 4 4 

Fig. 20. Semimatrlz de si­
militud que mueetra los valo­
rea de semejanza (distancia> 
entre algunas tribus de la 
•ubfami li a Papil iono!. deae <Le­
guminosae>. Obtenida a partir 
de la tabla IV. 

Fig. 21, Semimatr!z de di­
similitud que muestra los va­
lores de diferencia (distan­
cia) entre algunas tribus de 
la subfamilia Papilionoideae 
<Leguml·nosae>. Obten! da a par­
tir de la tabla IV. 

Flg. 22. Semlmatriz deri­
vada de disimilitud que mues­
tra la unión de las tribus 
Swartlzieae <1> y Sophoreae 
C3> con una distancia mínima 
Igual a 3. 
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y/o una hilera con valeros quo pueden ser diferentes a la 
semlmatrlz anterior. 

Para la construcción de la 6equnda semimatríz derivada se 
procede de igual monera que la descrita para Ja semimatrL2 
anterior, pero siempr~ considerando la distancia mínima al 
oacogor el siguiente par de tribus, debido a que se trata do una 
somimatriz de disimilitud; de man~ra inverso, en una scmirnatriz 
de similitud se considerarán las distancias máximas. Do osta 
forma. el siguiente par posible corresponde ~ las tribus 4 y 18 
con una distancia mínima i gu11l a 3, 1 o cual modifica 1 os val oros 
de una columna y/o una hilr.rü en la semimatríz derivada 
resultante (Fig. 23), 

La obtención de las semimatrices derivadas restantes <Flqs, 
24 y 251 sigue el mismo procedimiento, hasta agotar los valores 
contenidos en ellas. La agrupación puede ser entre un par de 
tribus, una tribu con un grupo ya formado, o entre grupos, poro 
&iempre y cuando las distancias que correspondan a estas 
asociaciones sean las mínimas. Por ejemplo, par~ la tercera 
semlmatrlz CFig. 24) so asociará la tribu 19 con el grupo formado 
por las tribus 4 y 181 con una distancia mínima igual a 4 CFig, 
23). 

Finalmante, so elabora el fonograma (ver Fig. 16> &iguicmdo 
los valeros de anociación (distancias) que se obtuvieron en las 
semimatrices anteriores para pares y grupos de tribus. el cual se 
aJuuta a una oi:Jcala cuyo inicio c:crrespondo al valor minimo de 
disimilitud, y su t~rmino.a la diutancla mayor (aproxlmadomcmle 1 
y 6, respoctivamente, en este éaao>. 

Por otro lado, el análisis bivarlonte del porcentaje de 
derivación permite la ubicación bidimensional de los tribus 
estudiadas de ~cuerdo con el qrado de divergencia en los 
caractorcs conoidarados. De osta manera ea posiblo obtoncr 
const.cl a.cienes de puntos <cada punto reprC?scnta a una tribu) que 
muostran sus roJacionms y tendencias. Sin ombargo, aunqua en 
algunos de estos análisis Jos resultados pueden apoyar las 
relaciones obtenidas por otros medios y adflmás permiten 
fundamentar ciertas suposiciones, en otros, dichas dispersiones 
no presentan una distribución que pueda analizarso adecuadamonte 
y por Jo tanto su aportación es nula y deben descartarse. 

Para el presente estudio, los ónices caractoros que tuvieron 
utilidnd en este scmtido fueron el nóm~ro do cromosom.3s y la 
morfologlü nodular, como ya se mencionó con anterioridad. Sin 
embarQo, de manera i J ustrati va se c><pl i carc1 ol niecani smo por el 
cual se obtienen lo& valeros del porcentaje de derivación a 
graf i ca1~ siguiendo con el mismo ejemplo que correspondo al 
Dstudio de triterpenoldos, isoflavonoldes y alcaloides. 

Inicialmente, se obtiene el valor máximo do derivación para 
cada carácter (y/o sus estüdos>, el cu.nJ representa ~l 100 r.., y 
al valor particular que prosentc cada tribu se transforma al 
porcentaje correspondiente del valor máximo de derivación, o 100 
Y. <Tabla Vl, ya sea al tabular cada carácter y sus estados por 
separado o on conjunto. 



T R 1 B U 
1-3 4-18 19 26 Fig. 23. Semimatr!z deri­

vada di! di similitud que 
mueatra la unión de las tribus 
Dalbergieae <4> y Cicereae 
<18> con una distancia m!nima 
igual a 3, 

1-3 
4-18 

19 
26 

4.25 
5,50 4 
6,50 5 

T R 1 8 U 

4 

1-3 4-18 26 
-19 

1-3 
4-18 4,87 
-19 

26 6,50 4.5 

T R 1 8 U 

1-3 
4-18-

1-3 4-18-
19-26 

19-26 5.68 

.Fig. 24. 
vada de 
muostra la 
Trifolieae 
Dalbergi13ae 
con una 
igual a 4. 

Semimatrlz deri­
disimil itud que 
unión de la tribu 
(19) con el por 

(4) - Cicereae <18) 
distancia mlnima 

Fig. 25. Semimatrlz dl3ri­
vada de disimilitud que 
muestra la unión de la tribu 
Geniateae (26) con el grupo 
Dalbergi13ae (q)-Cicereae (18)­
Trifolieae (191 con una dis­
tancia m!nima igual a 4.5J y 

la unión final de este conjunto con el 
par Swartzieae <1>-Sophoreae(3) en una 
distancia mlnima igual a 5.68. 



Tabla V. 
i scfl avcnci des 
Papi li cnci deae 
de la tabla IV. 

Porcentaje de derivación de triterpencidea, 
y alcaloides, para alguna• tribua de 13 •ubfamilia 

<Legumincsael. La información •e obtuvo a partir 

Me. do cada 
Tribu 

l 
3 
4 

lB 
19 
26 

e A R A e T E R E s 
Iecflav. Triterp. Alcaloid. 
DER-Y.DER DER-Y.DER DER-Y.DER 

1 33.3 o 00 o 00 
2 66.6 o 00 3 60 
3 100.0 1 50 l 20 
1 33.3 l 50 o 00 
2 6á.6 2 100 3 bO 
1 33.3 l 50 5 100 

Total 
DER-Y.DER 

l 10 
5 50 
5 50 
2 20 
7 70 
7 70 

---------------------------------------···-----·---~-------

Valeres máximcs1 
lscflav,, 100 Y." 3 
Triterp., 100 Y.= 2 
Alcalold., 100 r. = 5 
Total, 100 Y.= 10 
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Estos valores de di vergencla se graHcan en los ejes 

coordenado& para obtener las constelaciones do puntos. Es posible 
confrontar el misma carActer, por ejemplo, triterponoides vs. 
trlterpenoldes1 caracteres distintos, como lsoflnvonoides vs. 
alcaloides¡ o grupos de caracteres, como terponoldos y alcaloides 
vs. isoflavonoldea. Todo ello con el objeto de obtener mejores 
ro1ul todo•. 



B. Clave DicotOmica para las Tribus de la 
Subf ami 1 i a f'apl 1 i onoi deae (Lequml nos a e>. 
Según el Bi&tema de Joffrey (17) y Radford (23), 

3b. 

A partir de low caractere& procesa.dos para. la obtención de 
los diferentes fenogramas es posible utilizar dicha información 
on la elAboración de una clave dicotómica para las tribus de 13 
sub.familia. Papilionoideae <Leguminosae), dentro de los cual as los 
referente& al número de cromosomD:ü y la morfología nodular, y sus 
diferentes astados, son de mayor utilidad debido a la 
regularidad con que se han estudiado en estas tribus; en cuanto a 
los caracteres restantes, estudiados de manera ~rregular, aportan 
elon1entos para conformar la diagnosis de cada una de las tribus. 
Respecto a asto Ultimo, estas diagnosis pueden completarse con la 
in-Formación que c.ontiene la tabla 111, re·Ferente a la forma de 
vida y la distribución geográfica. Las dicotomlas dentro de la 
clave se basun en la informociOn que contienen las tablas l y 11, 
y las asociaciones resultantes siguen ol pc1trón que so observa an 
las figuras Ba. y Bb. 

Finalmente, cabe hacer notar que esta clave es de una 
aplicacidn escasa, si se campara con una cuyo fundamento 3ean 
caracteres morfolOQicos tradicionales (22>. Sin embargo. la 
información que contiene puede apartar elementos que ayuden a 
definir la ubicación de alguna especia a nival tribal, o QM su 
caso, a completar las características diagnósticas de esta 
jcwat·quí A s.upragenóricu. 

Presenta nodulación radical dentro del grupo 
dimOrfico¡ linaje Soforaide .... , •.. , ............ ,. 2 

1' Presenta nodulaciOn radical de un ~ole tipo 
exclusivamente ..................................... 9 

2 El grupo dimOrfico comprende a nódulos poten­
cialmente ramificados predomiantemente .••••••••••• 3 

2' El grupo dimdrfico comprende a nódulos no ra­
mificados <desmodioides)¡ el número básico de 
cromosomas es igual a 11; carecen de eventos 
de poliploidla¡ supertribu Dalbergia •••••••••••••• 7 

3 El número básico de croinosomas es de 14 ••••••••••• 4 
3' El nómero básico de cromosomas es mavcr o 

igual a 10 pero menor a 14 ............. ,: ......... 5 

4 El grado de aneuploidía es iQual a 4; carecen 
de eventos de poliploidla; presenta swartzia­
genina; contiane derivados 6-hidroxil de i~o-
flavonas; supertribu Swartzia ••••••••••••••••••••• SWARTZ!EAE 

4' El grado de aneuploidía es igual a 5 y el de 
poliploidla os igual a b¡ presenta bayagani-
na; conticme orobol y derivados 6-hidroxil de 



lscflavcnasJ contiene kaompforol Y alcaloides 
de quinoiizldina y no Identificados; super·· 

:S?. 

tribu Sophora •••••••••••••••.• • • • •. • ••••• • .•.•• •'•. SOPMOREAE 

5 El nómorc básico do cromosomas es igual a 12; 
ol grado de anouploldla es igual a 6; supor-
trlbu Ocnista .••...•.. •. • •. • • • • • • · •• • •. • • • ..• • • • •. 6 

5' El nómcro básico dQ cromosomas os igual a 10; 
el grado de ancuploidia es igLtal a B; carece 
de eventos de poliploidla; presenta P-sitos­
t~rol, lcaempfcrol y ácido o-cumarinico; 
super tribu Robinia ••.•••••••••.•.•.•••.•••••.•••••. ROBHIIEAE 

6 Carece de eventos de polipl oidla; presenta 
derivados 6-hidro:dl de isoflavonas ••.••.••.••••• TEPHROSIEAE 

6' Presenta un valor alto de poliploidla iquaJ a 
12J algunng cpeciea conticnon cnnav~nina; 
contiene p-sitosterol, alcaloides no iden­
tificados, de quinolizldlna, de alquil-aminas 
y derivados de Fen y Tlr; contienen gonlstel­
na,. quorcltlna, 4cldo feltlrico e isoqulllti­
gorina; el sistema radical es infectado por 
copas do Rh. lupini •••••.•••..••.••••••..••••...•• llEMISTEAE 

7 EL valor del qi-ado de ancuploldla es mayor a 
3 y menor o Igual a 5 .•..•...••••.••••.••.•••••.•• 8 

7' El valor del grado de aneuploidía os igual a 
3; contiene alcaloides no identificados .•.•••••.•• ABREAE 

8 El grado de aneuploidla es igual a 4; algunas 
especies presentan canavanina y quinoll2ldi­
na1 contienen orobol, genistelna y derivados 
6-hidroxll de isoflavonas, además de ácido o­
cumarlnico y floroglucinol, butelna e isoqui-
1 i ti geri na................. • • . • • • • • • • • • • • • . • • • • . . • DALBERGIEAE 

e• El grado de anQuploidia es igual a 5; algunas 
espac:i os prosE'ntan cano.vü.ninaJ c:onti cnE'n 
paquisapoqenlna A y B, quercitlna y kaempfe­
rol; ol sistema radical es infectado por 
cepas de Rh. phaseoli y sp •..•.•.•••••.••. , ••••.•• PHASEOl.EAE 

9 Los nódulos radicales son del tipo no ramifi-
cado; 11 na je Loto! do... . • • . • • • . • . • • • • • • • • • • • • • • . • • 10 

9' Los nódulos radicales son del tipo ramificado 
potencialmente; lina.fe Galeaoide .•.••..•••.••••••• '13 

10 Los nódulos radicales son mucunoidosJ el nú­
m~ro básico de cromosomas es igual a 12; el 
grado de an~uploidla es de 5 y o! do po­
loploidía es igual o 7; contiene Jl-sitosta·· 
rol, alcaloides no ldontificados y derivados 
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do alquil-aminas, además do floroglucinol; 
supertribu Erythrina ••••••••.••••••••••••••••••••• 

10' Carec~n dm nódulos mucunoidDs ..•••••••••.•..•••..• 
ERYTHRl~EAE 
11 ' 

11 Los nódulos radicales son aesquinomenoides¡ 
el nllmero bolsico de cromosomas es iQual a 10 ••••• 12 

11' !.os nódulos radicales son desmodloidoa; el 
nómero b!sico do cromosomas os igual a 7; ol 
grado de ancuploidia es de 7 y carece de 
eventos de pollploid!a¡ presenta canavanlna, 
soyasnpogenol B y kaempferol; supertribu 
Lotua •••• , ..•••••.•••••••••••••.•••••••••••••••••• LOTEAE 

12 El grado de aneuploidla os de 5 y el de 
poliploid!a es de 6; el sistema radical os 
infectado por cepas de Rh. •P•I •upertribu 
Aeschynomene •••.•••••••.•••• , ••••••••••.•••••••••• AESCHVMOHEl'IEAE 

12' El grado de aneuploidia os igual a 4 y care-
cen de fenómenos de poliplold!a; supertribu 
Adesmi a •.•••••.•..•••.•.••••••••.••••••••••••••••• ADESMIEAE 

13 Los nódulos radicales son astragaloidos ••••••••.•• 14 
13' Los nódulos radicales son crotalaroidos1 el 

grado de aneuploid!a es igual a ?; carecen 
de fenómenos de poliploldia¡ supertribu 
Vicia .•••••••••••••••••••••••..••••••••••••••••••• 22 

14 Carecen do eventos do poliploidia .••..•••••• , ..•.• 15 
14' Presentan un valor de poliploidla igual a 2 

y el Qrado de aneuploid!a es ?; supertribu 
8aloga, ••..•••••••••••••••••••.••••••.•••••.•••. ,. 21 

15 El orado do anouploid!a os Igual a 5¡ supor-
tribu Podalyria •••••••••.••••••••••••••.•••.•••••• 16 

15' El grado do aneuploid!a ea mayor a 5, pero 
menor a 9 ••.••••••••.•••••••••••.••••••••••••.•..• IB 

16 El nllmero bAsico de cromosomas es igual a 9 ••••••• I? 
16' El nolmoro básico de cromosomas os igual a 10; 

presenta alcaloides no identificados, de qui­
nol!zldina y deri.vados di> alqull-aminas, ade-· 
mAs de orobol, derivados 6-hidroxil de 
inofl avenas y querci tina .......................... THERHOPSIDEAE 

17 Presenta quinollzldina y buteína .................. PODALYRIEAE 
!?' Carece de quinolizidina y butc!na •••••••••••••••• LIPARIEAE 

18 El c;irado de aneupl oi di a as i gua! a 7¡ super-
tr.ibu lndigo·Fera •••••••••••••••••••••••••••••••••• 19 

18' El grado de aneuploidía es igual a B; el 
n~mero básico de cromosomas es de ?; contiene 
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aloglaucotoxlgonlna, escopoletina y manglfe­
rina; ~1 sistema radical o~ jnfactado por ce-

3'1. 

p .. de Rh. lupini¡ suportrlbu Coronlllil ••.•••••••• COROMIUEAE 

19 El númoro béeico do cromosomas os !qua! a 8 .•••••• 20 
19' El n~mero básico de cromogomas ca igual a 

10¡ contiene dorlvndos de Fon y Tlr como 
lllcaloldE!s •••••••••••••••••••••••••••••••••••• , ••• AMORPHEAE 

20 Preaonta l<aompferol¡ carece do manglferlna •••••••• 1NDI80FEREAE 
20' CarE!ce de ka<>mpfE!rol 1 prDsDnta mangl ·ferina¡ 

al QUnn cspccl os cent! oncm canavanl na ••••••••••••• HEDVSAREAE 

21 El número b!slcc do cromosomas OB Igual a 8¡ 
contiene canavanina, ácido glicirrótico, qui-
nollzldlna (algunaa ospoclosl, derivados de 
alqull-aminas y do Fon y Tir como alcaloides, 
écldc o-cumarlnlco y backuqulol, butolna o 
lacquilltigerlna •••••••••••••••••••••••••••••••••• 8ALEClEAE 

21' El número béslcc de cromosomas es Igual a 9 ••••••• MIRBELLIEAE 

22 El ni.,merc bási i:o de cromosomas es igual a 8 ....... 23 
22' El nómero básico de cromosomas es diferente 

de 8 ••• : •••••••••••.•••••••.•••••••••••••••••••••• 2q 

23 Contiene canavaninn, soyasapogCnol A-E, qui­
nol i:zidina, derivados de alquil-aminas como 
alcaloldos, orobol y gen! stol na, éc:I do o­
cumarlnlco, homobutolna e lsoquilltlgerlna1 
el sistema radical es nodulado por cepas de 
Rh. trlfolil y melilotl. •••••••••••••••••••••••••• TRIFOLIEAE 

23' Cnreca do c~nüvanina; presenta p-sitosterol 
y ganisteina; al sistema radical os nodulado 
por copas do Rh. leguminosarum •••••••••••••••••••• CICEREAE 

24 El nómaro bA11i ca d(l!I cromosomBs es. i cual a 7; 
algunas ospecias contienen cnn~vaninaJ pre­
••>nt an der 1 vados de al qull ·-ami nas y de Fon y 
Tlr como alcaloides¡ orobol, écldo p·-cumarl­
nico y arbutlna, e lsoqullitlgorina¡ o! sis­
tema radical os nodulado por copas de 
Rh. 1111lUminosaru111 ••••••••••••••••••••••••••••••••• VICIEAE 

2q• El nOmero bAslco de cromosomas es igual a 9¡ 
el •lstema radical os nodulado por cepas do 
Rh. ep. • • • •. • • • • • • •. •• • • • •. •. • • ••••••••••••••••••• CRDTALARIEAE 
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