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RESUMEN

Las formas cultivadas y silvestres actuales de Phaseolus vulgaris difieren no solo

morfolégicamente, también an  difer i rel adas con fotosintesis y

transpiracion. Con el fin de detectar diferencias anatémicas relacionadas con ¢l uso del
agua, fueron evaluados genotipos silvestres y cultivados procedentes de tres diferentes
regiones geograficas de México, en dos tratamientos de humedad del suelo, uno con riego

y otro con riego deficitario. Para el estudio de la anatomia foliar se usé el foliolo terminal

de hojas jovenes total desplegadas y para el xilema secundario, se usé la porcion
basal de los tallos. Se midié el area y el grosor foliar; el grosor de los parénquimas del
mesodfilo; la densidad de estomas, de tricomas y de células epidérmicas; el area en seccion
transversal de tallo, corteza, xilema y meédula; ¢l diametro y la densidad de los vasos. Se
estimoé la relacion de parénquimas (empalizada / esponjoso): los indices de estomas y
pubescencia; la proporcion de xilema secundario; la frecuencia de vasos por didmetro: el
valor de Huber; la conductividad relativa y la vulnerabilidad del xilema, Se encontré que el
drea foliar fue mayor en las formas cultivadas que en las silvestres y que existe un efecto
significativo debido a la procedencia de los genotipos, siendo mayor ¢l area foliar en los
genotipos procedentes de regiones mas calidas y hiimedas que el de regiones mdas secas y
frescas. Se observaron diferencias significativas para grosor foliar entre formas silvestres y
cultivadas. En el mesofilo de la forma cultivada. contrario a lo observado en la forma
silvestre, predomind el parénquima en empalizada sobre el esponjoso. Bajo estrés hidrico
se produjo aborto estomitico, principalmente ¢n la epidermis abaxial. ¢en ambas formas, el
cual fue mayor en la cultivada. El drea del xilema, la densidad y ¢l didmetro de los vasos,
con notable influencia sobre el flujo de agua, fueron mayores en la forma silvestre: en la
cultivada la frecuencia de didmetros de los vasos se restringio a una amplitud menor que en
1a silvestre: la capacidad de modificar ¢l nimero de vasos solitarios entre tratamientos fue
mayor en la silvestre. Se concluyd que hay diferencias anatomicas foliares y caulinares
entre las formas silvestre y cultivada de /. vidgaris procedentes de México. Los resultados
sugivren que la domesticacion podria haber conducido a poblaciones hojas con mayor

proporcion de parénquima en empalizada y mayor aborto estomatico como mecanismo

coOmo una

adicional de control de la transpiracion bajo condiciones de estrés hidrico, a
menor plasticidad del cimbium vascular, reflejada en la reduccion del xilema y de fa

plasticidad de algunos de sus rasgos anatémicos.
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ABSTRACT

The current wild and cultivated forms of Phaseolus wulgaris L. differ not only
morphologically but also in traits related with their photosynthesis and transpiration
processes. In order to detect anatomical differences related with the use of water, wild and
cultivated genotypes coming from three different geographical regions of Mexico were
evaluated, all in well-watered and water-stressed conditions. Full-deployed end leaflets and
basal portions of stems were used for leaf sections and secondary xylem anatomy,
respectively. Leaf area and thickness, spongy and palisade parenchyma thickness, stomata
and trichomes densities, epidermal cells number, cross section arca of the steam, bark,
xylem and pith, vessel diameter and density were measured. Parenchyma ratio (palisade /
spongy), stomata and trichomes indexes., secondary xylem proportion, vessels diameter
frequency, Huber value. xylem relative conductivity and vulnerability were also estimated.
Leaf area was higher in the cultivaied form than in the wild one. A significant etfect of
provenance of the penotypes was showed, being bigger the leaf area in genotypes from
warmer and humid regions than those from drier and fresher ones. Significant differences
were observed on leaf thickness between wild and cultivated forms. In the cultivars
mesophyll, the palisade parenchyma prevailed upon the spongy one. Under water stress,
stomatal abortion took place, mainly in the abaxial epidermis, in both wild and cultivated
forms. although slightly higher in the latter. Xylem arca, vessels density and vessels
diameter, notably important on water flow, was higher in the wild plants. In the cultivated
plants, diameter frequency of vessels was limited to ones with smaller width, smaller than
in the wild ones. The capacity to modify the number of solitary vessels among the different
treatments was superior in the wild forms. We concluded that there are differences in leaf
and xylem anatomy between wild and cultivated forms of P. yvulgaris originating in
Mexico. Results suggested also that domestication of the common bean could have led to
plants with leaves having higher proportion of palisade parenchyma and a higher capacity
of stomatal abortion. Both, as further features and mechanisms of water loss control under
water stress conditions. In addition 1o, a smaller plasticity of the vascular cambium,
exposed upon the reduction of the xylem: as well as in the plasticity of some of its

anatomical features.




PRIMERA PARTE

1 IMPORTANCIA DE LAS LEGUMINOSAS
En épocas relativamente recientes, ¢l hombre abandoné el habito némada; posiblemente sus

actividades y experiencias como rccolector le brindaron tal nivel de conocimientos botinicos
de las especies usadas que en un momento dado sc encontré lo suficientemente preparado para
sembrarlas y cuidarlas, como dc hecho ha venido haciendo desde hace milenios; el cultivo
implicd la transformacion de la naturaleza y significod el control de la disponibilidad de los
recursos (Braidwood, 1960; citado en Casas ¢7 al. 1997). Con la agricultura, el hombre no sélo
fundoé la civilizacidn y logré independizarse en gran medida del mundo natural, sino que dio
origen a poblaciones cultivadas de especics que hasta entonces solo existian en forma silvestre

(Harlan, 1992).

Las gramineas y las leguminosas han sido esenciales para el hombre: las primeras por
suministrar alimentos ricos en energia, tanto para ¢! como para sus animales, y las segundas
por su aporte de nitrégeno a los suelos cultivables y de proteinas para la dieta. De las
evidencias arqucoldgicas se desprende que la dependencia del hombre de ambas parece haber
sido un hecho simultinco, al igual que su domesticacién, debido a que ciertas leguminosas y
gramineas fueron especificas de algin centro agricola primitivo, como Glycine y Orvza en
Asia, Pisum y Lens con Triticum y Hordeum en el mediterraneco, Phaseolus y Zea en América

y Sorghum y Vigna en Africa (Isely, 1982).

Se desconoce cuindo el hombre noté que los cultivos crecian mejor en suclos habitados
simultinea o previamente por leguminosas; sin embargo, se sabe que los romanos practicaban
1a rotacion de cultivos; pero a medida que la agricultura sc extendia hacia el norte de Europa,
el uso de leguminosas fue menos exitoso, al menos cn sus primeros tiempos, probablemente a
causa de la ausencia de cepas adecuadas de Rhizobium. En la época feudal se volvid a
practicar la rotacion de cultivos (con el uso de Medicago y Trifoliunm) con ¢l doble propésito
de mejorar el suclo y alimentar a los animales: también sc sabe que en América precolombina,
en los altiplanos mesoamericanos y andinos. ¢l frijol y el maiz se cultivaban simultineamente

(Isely, 1982).
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Eco (1999), reflexionando sobre los grandes acontecimientos del milenio y la pobreza

nutricional que aquejé a Europa entorno al siglo X d.C., concluye que "...cuando en el sigio X
se empezd a extender el cultivo de legumbres, tuvo un efecto profundo en toda Europa. Los
trabajadores pudieron comer mas proteinas; como resultado, se hicieron mas robustos,
vivieron mds afios, criaron mas hijos y repoblaron el continente"”. Y no sélo de Europa, ya que
siglos mas tarde, los europcos sc extendieron por el resto del mundo. Asi, a la pregunta ";qué
pasa con los no curopeos?” responde acertadamente que "...la historia de esos continentes
habria sido distinta, de igual forma que la historia comercial de Europa no habria sido la
misma sin la seda de China y las especias indias". Segin este pensador, la civilizacién actual

tiene una deuda enorme y antigua con las leguminosas.

Las leguminosas constituyen un grupo cosmopolita cuya caracteristica mas evidente es el
gineceo unicarpelar con 6vulos parictales que, una vez desarrollado, forma una legumbre
generalmente dchiscente. El fruto subterranco ¢ indehiscente de Arachis o el de AMelilotus que
es casi un aquenio, son algunas cntre muchas excepciones. Un gran namero de ellas se
caracteriza por presentar flores papilionadas y es notorio su simbiosis con la bacteria del

género Rhizobium, fendmeno muy comun en la familia (Isely, 1982).

De acuerdo con Smartt (1990) las leguminosas abarcan tres sub-familias: i) Caesalpinoideae.
presumiblemente la mas primitiva y diversificada, constituidas principalmente por especies
lefiosas tropicales, cuyas flores presentan la corola bien desarrollada, regular o irregular (sin
Illegar a ser papilionada); muchas de cllas no son fijadoras de nitrégeno, aunque esta
innovacion parece haberse originado en este grupo; ii) Mimosoideace, posiblemente derivada
de la anterior; las flores individuales se reducen y sc agregan en pequeiias cabezuelas o espigas
compactas observables a simple vista y de las cuales destacan los estambres filamentosos que,
Jjunto con las hojas bipinnadas, caracteriza al grupo. Entre cllas el nimero de fijadoras de
nitrogeno es mucho mayor que en el anterior y siguen siendo en su mayoria lefiosas tropicales
y iii) Papilionoideae, constituye el gran éxito en la historia evolutiva de las leguminosas:
probablemente también tuvo su origen en las Caesalpinoidcac: sus miembros mas primitivos
son lefiosos tropicales, de flores casi regulares o sub-papilionadas. No obstante, estos tres
grupos son tratados por algunos autores scparadamente como familias (Cronquist, 1981 y

Dahlgren, 1983: citados cn Judd er al., 1999).
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El nombre de papilionadas data de 1561 (citado en Isely, 1982), cuando Cordus comparé la
forma de la flor con la de una mariposa: un pétalo dorsal o estandarte, dos pétalos laterales o
alas y dos ventrales, fusionados o casi, que conforman la quilla; 10 estambres libres en las mas
primitivas o fusionados en forma de vaina alrededor del pistilo (imonadelfos) o con el superior
libre (diadelfos); la organizacion de la flor facilita la polinizacién cruzada, favorecida por
insectos (Isely, 1982). Las Papilionoideae son muy prolificas en hdibitos, de lefiosas a
herbaceas o de perennes a anuales; también es exitoso en ambientes ecoldogicamente diversos
y. aungue preferentemente s¢ distribuye en regiones tropicales, ha irradiado hacia zonas
templadas y climas dridos, de tal forma que sc encuentra en la mayoria de los ambientes. Casi
todas las especies cultivadas de este grupo son herbaceas y la mayoria tiende a la formacién de
nodulos fijadores de nitrégeno, convirtiéndose en el mas importante agente bioldgico de

fijacidn (Allen, 1973; citado en Isely, 1982; Judd ¢r al., 1999).

De las especies de leguminosas domesticadas, las que han experimentado mayor modificacién
son, sin duda, las que producen semillas comestibles: Cicer arietinum, Lens culinaris, Pisum
sativiern, Vicia faba y Lathyrus sativus, en el Mediterrineo y el cercano oriente: Phaseolus
coccineus, P. lunatus, P. acutifolius. P. polyvanthus, P. vulgaris 'y Arachis hipogea, en
Ameérica; Vigna unguiculata 'y V. subterranca se cree fueron domesticadas en Africa; V.
radiata, V. mungo y V. aconitifolia en India y V. angularis y V. umbellata en ¢l lejano oriente.
La concentracion de especies domesticadas no parece ser un hecho fortuito ni restringido a un

arca geogrifica determinada (Smartt, 1990).

11) ADAPTACIONES DE LAS PLANTAS A LA DOMESTICACION

La domesticacion es un proceso mediante el cual €l hombre selecciona y adecua organismos
de origen silvestre 2 un conjunto de condiciones "artificiales” de crecimiento y desarrollo. En
todo este proceso el hombre determina y selecciona los rasgos descables que deben poseer.
Harlan (1992) sugiere que ¢l mayor tamaiio de las semillas es una entre las adaptaciones de
las plantas cultivadas. Muchas de las diferencias entre formas silvestres y cultivadas ocurren
con sorprendente rapidez y son aceleradas por ¢l incremento en la frecuencia de los fenotipos

con valor antropocéntrico, proceso que dificilmente ocurriria en la naturaleza. Dado el amplio

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

(alimenticio, mecdnico, textil, medicinal, esencial. ornamental, etc.) conviene delimitar este
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apartado al primero de los satisfactores del hombre: alimento. Y de ¢llos, a los granos, entre
los que tanto cereales como legumbres tienen una posicién de primera importancia, por el
papel que han jugado aportando carbohidratos y proteinas a la dieta del hombre y de sus

animales.

Uno de los rasgos mais sobresalientes que distingucen a las formas domesticadas de sus
ancestros silvestres ha sido la supresion de los mecanismos de dispersion de las semillas,

n claro (Harlan., 1992). En las

caracteristica que representa un indicio de domestica
leguminosas el proceso tiene sus implicaciones anatodmicas, asociadas a diferencias cn la
orientacion y el grado de lignificacion de las fibras de las suturas de la legumbre, que la
convirtieron en indehiscente (Smartt, 1990). Sin cmbargo, la retencién de la semilla en
cereales (y también en leguminosas) parece ser un mecanismo simple que esta bajo el control
de uno o dos genes y que se da con cierta frecuencia en la naturaleza (Harlan, 1992), asi que

la domesticacion sdlo aumentd la frecuencia de los genotipos con dicha caracteristica.

Harlan (1992) y Smartt (1990) hacen una lista de cambios que, aunque referidos a cereales y
leguminosas, pueden ser aplicables a otras plantas cultivadas. De las diferencias morfologicas
entre formas silvestres y cultivadas que fucron acentuadas por la domesticacion, destaca el
"gigantismo" que se obscrva en las poblaciones domesticadas, como consecuencia del interés
que el hombre puso desde un principio en semillas y frutos mas grandes: estos rasgos traen
consigo otros, como tallos mas robustos para poder soportar aquellos, lo mismo que para
soportar laminas foliares mas amplias que incrementan el volumen de fotosintatos: es decir,
hay cambios adicionales que no necesariamente estaban cn la mente de los domesticadores y
que son el resultado de una tendencia a mantener una correlacion alométrica. Otra de las
diferencias morfologicas entre las formas silvestres y cultivadas que ambos autores
mencionan, es la forma de crecimiento. En las formas cultivadas el namero de ramiticaciones
es menor y predomina el habito de crecimiento y desarrolio determinado; también se acentiian
las diferencias en la forma de vida. puesto que los domesticados (herbiccas) pasan de ser
perennes (o semiperennes) a anuales: ademads, para fines de una agricultura extensiva y
mccanizada, se acortan los ciclos de vida gjerciendo una presion de seleccion sobre los ritmos
fenologicos, conduciendo a poblaciones cuyos procesos reproductivos sean cada vez mas

sincronizados.




Fisiolégicamente, la presion de seleccion generada por la domesticaciéon apunta hacia la
mayor produccion de materia seca dirigida hacia semillas y/o frutos, mas que hacia otras
formas de acumulacidn o reserva o tejido vegetativo cuando estas son las estructuras de
interés antropocéntrico, ya que si se tratara de bulbos, tubérculos, hojas, fibras o celulosa, la
domesticacion apuntaria en otra direccion. Ese parece ser el rasgo fisiolégico mas distintivo
entre formas silvestres y cultivadas. Sin embargo. el proceso de domesticacion también ha
acentuado otras diferencias fisiologicas entre ambas formas: una de ellas es la reduccion o
supresion de los procesos relacionados con la latencia de la semilla, caracteristica que es muy
importante en la homogenizacion de los ciclos de cultivo y cosecha: en este sentido, lo
sefialado por Harlan (1992) resulta interesante ¢ ilustrativo del significado adaptativo de¢ esta
caracteristica, ya que en un campo de cultivo, las primeras semillas en germinar producirin
plantulas que tendran menos competidores por la luz, y si éstas provienen de semillas grandes,
su desarrollo inicial serd mas vigoroso; de tal manera que seran éstas y no las tardias las que
tengan mayores oportunidades de pasar sus caracteristicas (genes) a la siguiente generacion.
Otra de las diferencias esta relacionada con la independencia, en genecral, del fotoperiodo, lo
cual tiene un particular interés en especies que han sido introducidas en latitudes distantes de

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

No siempre una misma especie es seleccionada con idénticos propdsitos o por las mismas
preferencias. Se puede dar mayor importancia al color del grano, o ¢l sabor, la textura o
alguna otra propiedad. y en el proceso los rasgos asociados con las caracteristicas de mayor
interés serin también seleccionadas de forma indirccta. Reducir ¢l fendmeno de la
domesticaciéon en una u otra direccion seria ignorar la riqueza de matices y direcciones que

puede scguir el proceso.

ESTICACION

111) EL GENERO Phaseolus. CENTROS DE ORIGEN Y DON
El géncro Phaseolus L. es el mis grande (cerca de 50 spp.) y ccondmicamente miis importante
de l1a subtribu Phaseolinace en el nuevo mundo, a pesar de que la lista de especies en ¢l géncro
habia sido abultada en el pasado al incluir en clia especies cultivadas y miembros dc otros
géneros. En América su distribucion se centra en ¢l altiplano mexicano y se extiende desde et
norte de Argentina hasta el sur de Arizona central, Nuevo México y el oeste de Texas

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




El! género es relativamente joven en términos evolutivos y posiblemente sus miembros
comparten una constitucion genética bdsica, asi como una capacidad similar para responder a
Ia seleccién por domesticacion; ademis, mantienen una cierta capacidad de producir hibridos
interespecificos, mecanismo que ofrece muchas posibilidades para la generacién de
poblaciones con alta variabilidad genética. Sin embargo., no todos los taxa se encuentran
expucstos a la presion de selecciéon con fines de domesticacion. De esta manera las especies
geogrificamente mas remotas, tenicndo probablemente las mismas potencialidades de
domesticacion, cvidentemente han corrido con otra suerte y algunas especies con
potencialidades para ser domesticadas., por accidentes fitogeogrificos, quedaron relegadas

(Smartt, 1990).

El conocimiento de los centros de origen resulta de interés, entre otras cosas, porque éstos
constituyen un vinculo posible entre las formas cultivadas y silvestres de una misma especie,
permitiendo la conservacion de una potencial fuente de genes ttiles que eventualmente llegan
a perderse durante la domesticacion. Las especies domesticadas se encuentran en la seccién
Phaseolus; ellas son (en orden de importancia): P. vulgaris (frijol comun), 2. lunatus (frijol
lima), P. coccineus (frijol ayocote), P. acutifolius (frijol tépari) y P. polvanthus (frijol acalete)
(Smartt, 1990: Gepts, 1996). Estas especies pertenecen a un mismo grupo monofilético, salvo

P. lunarus, pertencciente a una rama vinculada a Sudamérica (Delgado-Salinas er al., 1999).

En cuanto al origen de las formas domesticadas, en 1928 Ivanov (citado en Sousa y Delgado,
1979) propuso como centro de domesticacidon de Phaseolus acutifolius el suroeste de Estados
Unidos de Norteamérica y el noroeste de México, donde coexisten las formas silvestres y
cultivadas: sin embargo los restos arqueoldgicos mas antiguos fucron encontrados en el drca
de Tehuacin, donde se cree que desaparecio la forma silvestre por la accion de herbivoros
domésticos. En 1943 Mackie (citado en Sousa y Delgado, 1979) basado en el tamaiio de las
semillas ¥ en la presencia de formas menos scleccionadas, llegd a la conclusion de que
Phaseolus lunaties era originario de Guatemala, pero los restos arqueoldgicos provenientes de
Peni, dondc las semillas encontradas e¢n las ruinas mas antiguas son de un tamafiio bastante
mayor que las correspondicntes a las formas silvestres de las mismas localidades, sirvicron de

apoyo a Allard, en 1960 (citado en Sousa y Delgado, 1979) para designar a esta region
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sudamericana como lugar de origen de la especie. En 1965 Kaplan (citado en Miranda, 1979)
establecié que P. lunarus tuvo dos grandes centros de domesticacion: Pera y México.
Posteriormente, Briicher (1989) establecid que P. [funatius se comenzdé a cultivar hace unos
2000 a 3000 aiios y propuso tres centros de domesticacidon independientes: el sureste de USA,
Mesoamérica y la cordillera de Los Andes. Caicedo et al. (1999), sefialan la existencia de dos
pozos génicos para la forma silvestre de P. lunatus, uno entre Ecuador y Peru y otro entre

Centroamérica y las tierras bajas de los tropicos sudamericanos.

Smartt (1990) indica que Phaseolus polyanthus tuvo dos centros de domesticaciéon, uno en
México y otro en Colombia; sin embargo, un estudio de variabilidad de proteina total en
materiales silvestres, escapados y domesticados, sugiere que esta especie fue domesticada en
Guatemnala a partir de un ancestro atn prescente en la rvegiéon y que, posteriormente, fue
introducido en el norte de Los Andes (Schmit y Debouck, 1991). El origen mexicano de
Phaseolus coccineus es ¢l menos discutido (Smartt, 1990), puesto que los restos arqueoldgicos
coinciden con las dreas de los progenitores silvestres, que también son las zonas de mayor

diversidad genética, es decir, 1a zona templada de México en una altura de ~2000 msnm.

1V) EL FRIJOL COMUN (Phascolus vulgaris L.)

Vavilov, en la tercera década del siglo XX, sefialé a Mesoamérica como centro de origen de
Phascolus vulgaris debido a la gran varicdad de poblaciones cultivadas presentes en dicha
region: sin embargo, pese a muchos esfucrzos. no logré colectar la forma silvestre (o
antecesor) para fundamentar su hipdétesis (Gentry, 1969). Afos mas tarde comenzaron los
reportes acerca de las poblaciones silvestres, primero en Sudamérica y posteriormente cn la
region de Guatemala. Con estos hallazgos, ¢l origen americano del frijol comiin quedé
finalmente aclarado (Gepts er al. 1986). Muy pronto se observé que entre las poblaciones
silvestres Mesoamericanas ¥ Andinas habia diferencias fenologicas y morfoldgicas notorias
(Vanderborght, 1983) que plantearon una nueva intcrrogante: ;Doénde exactamente habia
ocurrido la domesticacion del frijol coman? y. como era de esperar, las hipdtesis comenzaron

a surgir casi con cada nuevo aporte o descubrimiento.

Segin Miranda (1967, citado por Kaplan, 1981) al menos un grupo de poblaciones cultivadas

de frijol se origind en la region de México y Guatemala: Gentry (1969) sciiald que la
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domesticacion del frijol habia ocurrido en México y que de alli habria sido llevado a
Sudamérica. Sin embargo, para Berglund-Briicher y Briicher (1976, citado en Gepts ez al.,
1986) el frijol pudo haber sido domesticado independientemente también en Sudamérica. Con
el reporte de los primeros registros arqueoldgicos, que incluian hallazgos de antigiiedad
similar en Tehuacian (México) y el Callcjon de Huaylas (Pera) (Kaplan, 1967; Kaplan et al.

1973), se inicio el ordenamiento de este cultivo.

Evans (1976), anticipindose a muchos trabajos y autores, sugirid dos centros de
domesticacion. uno mesoamericano con cultivares de semillas pequeiias y otro sudamericano
con cultivares de semillas mas grandes. Sin embargo, Kaplan (1981), sobre la base de
hallazgos arqueologicos mas recientes y de otras consideraciones, apuntd hacia la hipoétesis de
una domesticacion sudamericana que posteriormente se difundié hacia el norte, hacia
Mesoamérica. Segtin él, las poblaciones silvestres presentes actualmente en Mesoamérica

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

Por csos afios se¢ iniciaba la aplicaciéon de nuevas técnicas en la solucion de problemas
filogenéticos, las cuales también tueron usadas en frijol. El  analisis de los patrones
electroforéticos de la fascolina, la principal proteina de la semilla (Ma y Bliss, 1978 Brown er
al., 1982), reveld la presencia de diversos tipos (T, *S™ y “C™) entre cultivares de frijol, en
los que los fenotipos T y “S° resultaron ser distintos entre si ¥ no presentaban polipéptidos
comunes, mientras que el fenotipo “C™ parccia ser un tipo de recombinante de los anteriores,
con los que compartia similitudes. Esto condujo a Gepts ¢7 al. (1986) a comparar los patrones
electroforéticos de fascolina entre las formas silvestre y cultivada, encontrando que: i) habia
gran variabilidad en la forma silvestre mesoamericana; ii) esta gran variabilidad no se encontré
en la contraparte andina, la cual sélo presentd el patron tipe T iii) la forma cultivada
mostraba patrones geogriaficos en los que el tipo *S™ cra predominantemente mesoamericano,
mientras que el tipo “T™ era caracteristico de Sudamérica; y finalmente iv) habia una estrecha
relacidon entre el tamaiio de la semilla y el tipo de patrén en la forma cultivada, relacionandose
T con secmillas grandes y *S™ con semillas pequefias. Estos resultados reforzaron la hipotesis
de la domesticacion independiente en las dos regiones, planteada por Evans (1976) y también

pusicron en relieve la posible existencia de un ancestro comiin de ambos grupos de frijol.
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Colombia, por su situacion geografica y antecedentes culturales, comenzoé a verse como una
zona de posible encuentro y contacto entre estos dos, y cada vez mdas aceptados, centros de
domesticacién y acervos genéticos; las costas atlantica y pacifica, los grandes rios navegables,
las antiguas civilizaciones, hacian de esta regién un cruce de caminos y un lugar de contactos
natural y cultural obligados entre el norte y el sur del continente (Bermal y Riechel-Dolmatoff,
1953, 1965; citados en Gepts y Bliss, 1986). Ademas, diversos autores habian reportado la
presencia de poblaciones silvestres en la region oricntal de los Andes colombianos (Gepts y

Bliss, 1986).

Los patrones electroforéticos de fascolina de materiales provenientes de esta region del norte
de Sudamérica, revelaron que a medida que se avanzaba hacia ¢l sur, el tipo de faseolina “S™
(asociado a la semilla pequeiia mesoamericana) se hacia menos frecuente, hasta desaparecer:
mientras que el tipo “T (asociado a la semilla grande andina) sc incrementaba. Pero los
patrones electroforéticos de la faseolina revelaron algo ain mas interesante. Entre las formas
cultivada y silvestre colombianas se encontraron patrones tipo *B™ y “*CH" no encontrados en
matcriales provenientes de otras zonas geogrificas, sugiriendo a Colombia como un nucvo

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

Los estudios hechos con la faseolina de materiales silvestres y cultivados revelaron, en primer
lugar, que era posible distinguir las poblaciones silvestres de cualquier lugar de procedencia
con base en sus tipos de fascolina (*S™ y *M™ ¢n Mesoameérica, “B" y “CH™ en Colombia y
*T al sur de los Andes), lo mismo ocurria para las poblaciones cultivadas relacionadas; en
segundo lugar. cra casi un hecho que la domesticacion del frijol habia sido mualtiple (al menos
en dos dreas principales, una en Mcsoamérica y otra en ¢l sur de los Andes, y una menor en
Colombia). También se puso de manifiesto que ¢l proceso de domesticacion cstaba
acompaiiado de una reduccion en la diversidad genética en la forma cultivada, en comparacién

con la de poblaciones silvestres relacionadas (Koening er al., 1990: Sonnante ¢r a/.,1994).

La presencia de una mayor diversidad de poblaciones en Mesoamérica (Delgado, 1985) hizo
retomar la idea original de Vavilov de considerar a esta regién como centro de origen tanto del
género como de la especie Phascolus vulgaris. y que su posterior dispersion hacia los Andes

explicaba la reduccion, hoy notoria. de la diversidad genética en aquclla region de adopceion.
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Sin embargo, esto suscité nuevas consideraciones y la polémica continué abierta; ya que las

diferencias en diversidad genética podrian obedecer a otras razones.

Para Koening er al. (1990), debido a que las poblaciones silvestres sudamericanas habian sido
localizadas en ambientes cerrados (bosques mesotérmicos desde Venczuela hasta Argentina),
habria ocurrido una fuerte presion de scleccion hacia semillas mas grandes capaces de
producir plintulas vigorosas, mientras que las mesoamericanas, asociadas mdas bien con
vegetacion secundaria o de tipo arbustivo y mucho mis abierta, habrian dirigido la seleccion
hacia semillas mas pequefas. Adicionalmente, la region Andina probablemente ofrecié una
menor diversidad ambiental y, por lo tanto, una menor diversidad en la seleccion que la que

pudo haber ofrecido la regiéon mesoamericana.

Los anilisis de isoenzimas (Koening y Gepts, 1989: Singh er al. 1991a) realizados para
complementar los estudios de diversidad de faseolina, confirmaron ¢l panorama de la
organizacion de la diversidad genética del frijol, revelando de nuevo la existencia de dos
grandes grupos: uno desde México hasta Penl y otro desde alli hasta Argentina y confirmaron
la mayor diversidad mesoamericana en comparacion con la del acervo pgenético andino.
También se puso de relieve la presencia de una zona geogrifica de transicién (Colombia-Peru)
entre los dos grandes grupos mesoamericano y andino, que nuevamente sugirié considerar a

esa region como un centro menor de diversidad y domesticacidn de la especie.

Dcbouck er al. (1993) rcalizaron un estudio detallado de diversidad genética y distribucion
ccoldgica de la region noroccidental sudamericana, para lo cual contaron con materiales no
estudiados ni reportados previamente, producto de nuevas colecciones hechas en la region.
Encontraron que la distribucion del frijol constaba de tres sub-regiones discontinuas (desde
Venczucla hasta Peru), correlacionadas con ambientes sccos ¥y temperaturas intermedias,
conocidos como *‘bosques secos montanos™. También encontraron que las varicdades de
origen andino eran cultivadas a mayor altitud que las de origen mesoamericano, con lo que s¢

concluiria que las variedades andinas habian sido adaptadas a temperaturas mas frescas.

Los anilisis de isoenzimas y fascolinas de esos materiales mostraron que algunas poblaciones
silvestres de Ecuador y del norte de Peri podrian ser intermedias entre los dos grandes grupos,

sugiriendo que podrian constituir hibridos cntre ambos acervos genéticos o que podrian
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representar relictos de un ancestro comuin del que se habrian separado en tiempos pre-agricolas
las dos grandes ramas actuales (Debouck er al. 1993). Previamente Khairallah er al. (1990)
habian encontrado, en materiales de esta misma regidn, una mayor diversidad de ADN

mitocondrial { mtADN) en comparacidn con los pertenecicntes a los dos grandes grupos.

Adicionalmente, se ha sugerido que el frijol se encuentra en una fase de especiacién que
podria culminar con la generacion de barreras en el flujo genético entre los dos grandes
acervos. Un fuerte argumento en este sentido ha sido la presencia de letalidad F1 en algunos
hibridos entrc fenotipos mesoamericanos y andinos (Gepts y Bliss, 1986). cuyo mecanismo
tiene un control genético sencillo y que consta de dos genes complementarios, los cuales al

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

Luego de largos afios de trabajo y muchos datos a favor, pudiera ser que la doble
domesticacién del frijol comGn haya quedado bien establecida (Debouck, 1996), no obstante,
quedarian todavia por aclararse los detalles del proceso dentro de cada region, para lo cual se
requiere establecer las ubicaciones de las regiones de domesticaciéon para cada acervo (Gepts,

1994).

También, permanece sin respuesta lo rclacionado con la génesis u origen del frijol. Al
respecto, Debouck (1996) plantea dos hipétesis: 1) uno de los acervos genéticos deriva del
otro, o 2) los dos provienen de un tercero, que vendria a ser ancestral para ambos. Este autor se
inclina por la segunda hipétesis, basindose en nuevos datos sobre las faseolinas. En la region
de Ecuador y Peri se han encontrado poblaciones con fascolina tipo “I'* que es de menor
complejidad que las “S* y “T", que son caracteristicas de los dos grandes grupos y por lo tanto
la secuencia de nucledtidos responsables de la faseolina 1" deberia ser considerada como
primitiva o ancestral. Por otro lado, la estructura secundaria de esta proteina ¢s muy similar a
una globulina que se ecncuentra presente en Phaseolus polvantirus, por lo que se podria
especular que pertenecen al mismo linaje. LLos analisis de ADN de cloroplastos (cpADN)
muestran estrechas relaciones entre . vidgaris de Ecuador y P. polvanthus centroamericano.
Ademais, se considera que P. vulgaris, P. polvanthus y P. coccineus constituyen un grupo
capaz de producir hibridos, probablemente junto con P. costaricensis Freytag & Dcbouck.

recientemente descrito (Freytag y Debouck, 1996).
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Con todas las evidencias acumuladas también se podria especular que el actual Phaseolus
vulgaris evolucioné en la region comprendida entrec Guatemala y norte de Peri, de donde
migré hacia los paralelos tropicales postcriormente (Debouck, 1996). La existencia de una
ligera superioridad en diversidad genética en los frijoles mesoamericanos con respecto a los
andinos es el argumento esgrimido para establecer un origen mesoamericano de la especic;
pero esta diferencia en la diversidad, de acuerdo con Debouck (1996), puede obedecer a dos
razones: una, que el hibitat ocupado en Centroamérica y México es mucho mas amplio que el
ocupado en Los Andes: dos, que todo parcce indicar que 2. virdgaris en su migracién al norte,
antes de ser la especie actual, lo hizo en compaiiia de otras especies con las que comparte

secuencias de ADN mitocondrial o cloroplistico, micentras que su migracion al sur pudo ser

mas solitaria.

Un andlisis filogenético del género basado en caracteristicas morfolégicas y moleculares
reveld la existencia de una estrecha relacion entre genotipos provenientes de Pertt y Ecuador,
que son considerados como ancestros de Phaseolus vulgaris, sin embargo, dicho analisis no
detectd la existencia de los acervos génicos Mesoamericano y Andino descritos para la especie
(Delgado-Salinas ¢f a/..1999). Por otro lado, la aplicacion de nuevas técnicas de datacion de
objetos arqueoldgicos sugiere la ausencia de frijol domesticado de los centros agricolas
mesoamericanos hasta hace ~2300 afios y en Los Andes ~2000 afios mas antigua (Kaplan y

Lynch, 1999). Al parccer, no s¢ ha dicho todavia la tltima palabra en este sentido.

V) DISTRIBUCION GEOGRAFICA DE LA FORMA SILVESTRE

DE Phaseolus vuigaris Y RAZAS ASOCIADAS

El conocimicnto actual de Phascolis vidgaris establece que la especie se encuentra distribuida
desde el norte de México (~30° N) hasta ¢l noroeste de Argentina (=357 S) en una amplitud
altitudinal que abarca desde los 500 a los 2000 msnm y e¢n una pluviosidad desde 500 hasta
1800 mm (Gepts, 1998). Las poblaciones abundan en México, ¥ son menos frecuentes en
Centroamérica. S¢ presentan, en Los Andes, desde el occidente venezolano hasta la region
central de Colombia. Luego de un aparente vacio en el suroeste colombiano, reaparecen en
Ecuador a to largo de la vertiente pacifica de la cordillera hasta Peri, donde toman la vertiente

oricntal a través de Bolivia y finalizan en San Luis, Argentina. Esta amplitud geogrifica de
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distribucion sin duda habra posibilitado distintos tipos de presiones de seleccidn,

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

La forma silvestre Phaseolus vulgaris esti ampliamente distribuida en México desde las
regiones semiaridas (~350 mm de pluviosidad anual) al norte, hasta las regiones subtropicales
al sur (~2000 mm de pluviosidad anual), a lo largo de la Sierra Madre occidental y en el eje
neovolcinico central de México, en un rango altitudinal de 800 a 2200 msnm, colonizando
diversos ambientes, usualmente habitat perturbados con vegetacion secundaria (Acosta-

Gallegos et al., 1998).

Con base en el analisis de patrones isocnzimaticos, tipos de faseolina y de ciertos caracteres
morfolégicos y fenologicos, s¢ ha propuesto la existencia de razas relacionadas con las
poblaciones cultivadas actuales (Singh ez al., 1991b). La raza Mesoamérica: de zonas cilidas
y humedas de Mesocamérica y las partes de baja altitud de Sudamérica, de habito de
crecimiento variado, de foliolos grandes y entrenudos cortos, de ciclo largo e insensibles al
fotoperiodo. La raza Durango: de zonas secas y frescas del norte de México, de crecimiento
indeterminado, postrado o semitrepador, de hojas pequefias y entrenudos largos. con ciclo
corto. La raza Jalisco: de regiones altas v hiumedas del sur de Meéxico. Centroamérica y norte
de Los Andes, de hojas de medianas a grandes, de ¢recimiento indeterminado, fuerte habilidad
trepadora y de crecimiento vigoroso. La raza Nueva Granada: de las alturas intermedias del
norte de los Andes. de hojas grandes. entrenudos medianos, insensible al fotoperiodo y forma
de crecimiento variable. La raza Peri: de zonas andinas mais elevadas (>2000m), de hojas
grandes y lanceoladas, de largos entrenudos, de crecimicnto variable y muy sensible al
fotoperiodo. La raza Chile: de Los Andes meridionales y ambientes secos, de hojas pequeias,

entrenudos cortos y de crecimiento indeterminado.

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN




SEGUNDA PARTE

1) INTRODUCCION
El frijol comun (Phaseolus vulgaris L.) se cultiva ampliamente en todo ¢l mundo a causa del

valor nutricional de sus semillas y frutos; de acuerdo a los datos manejados por la FAO (1997;
citados por Gepts, 1998) algunos paises del continente americano (Brasil, México y USA)
ocupan los primeros lugares de produccion de granos, mientras que Europa (Turquia, Espafa e
Italia) encabeza la produccién de frutos verdes comestibles. A pesar de la evidente
importancia nutricional y econdémica de este cultivo, el rendimiento de frijol (650 kg/ha) se
encuentra bastante rezagado en comparacion con su rendimiento potencial (4000-5000 kg/ha),
lo cual obedece, entre otras posibles razones, al desaprovechamiento de los recursos genéticos
en el incremento de la resistencia a factores bidticos y abidticos que impiden la expresién de

dicho rendimiento potencial (Gepts, 1994).

Después dc las enfermedades, la disponibilidad de agua es ¢l factor que mayor incidencia tiene
en el rendimiento del frijol (Schneider ¢f al.. 1997): es considerado como el principal causante
de las fluctuaciones en las cosechas y reconocido como una de las primeras causas mundiales
de su baja productividad (Ramirez, 1992). La disponibilidad de agua limita la productividad,
afectando principalmente el crecimiento foliar y radical, la conductancia estomadtica, la
fotosintesis y la acumulaciéon de materia seca (Blum, 1997; citado en Pimentel er al., 1999).
Siendo la sequia el factor ambiental que mas influencia tiene sobre el crecimiento y el
desarrollo vegetal, todo conocimiento acerca de las respuestas de las plantas a dicho factor, y
de los posibles mecanismos de resistencia, contribuyc al entendimiento de las adaptaciones
vegetales a ambientes extremos y tiene relevancia desde ¢l punto de vista del mancjo y la

productividad (Schulze ef al. 1987).

En general, estos mecanismos de resistencia tienden a reducir ¢l consumo de agua y
contribuyen a retardar la deseccacion. Los conocimientos actuales acerca de la plasticidad
fenotipica han permitido entender que en organismos sésiles como las plantas, somctidos a las
fluctuaciones ambientales, las respuestas a los cambios e¢n el ambiente inmediato son
particularmente plasticas debido a que pueden variar el namero y tamaiio de sus partes y

pueden distribuir y redistribuir recursos hacia varios tejidos (Sultan, 1995). Si esto cs viilido
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para especies ecologicamente restringidas a ambientes muy particulares, cuanto mas lo sera
para especies con una distribucion mas amplia que potencialmente ofrece la ocupacién de un

mayor numero de nichos.

En México existen poblaciones silvestres geograficamente relacionadas con tres de las razas
cultivadas descritas para la especie: Mesoameérica, distribuida en las zonas de baja altitud,
calidas y hamedas; Jalisco, distribuida en las regiones altas y himedas del sur; y Durango,
presente en las zonas altas, secas y frescas del norte (Singh er al., 1991b: Acosta-Gallegos er
al., 1998). Esta amplia distribucion geogrifica hace suponer la existencia dec gradientes
ambientales tanto latitudinal como altitudinalmente, que posibilitan diversos mecanismos de
presion y de seleccion y, en consecuencia, generan variabilidad genética en la especic. Esta
variabilidad resulta evidente en la morfologia de las poblaciones de Phascolus vulgaris, tanto
silvestres como domesticadas y con base en ella, asi como en caracteristicas fisiolégicas y
moleculares, sc ha propuesto Ia agrupacion de los diversos genotipos en un total de scis razas

pertenccientes a los acervos genéticos mesoamericano y andino (Singh er al., 1991b).

En cste trabajo se parte de la hipotesis que la domesticacion de Phascolus vidgaris, siendo un
proceso dirigido a incrementar el rendimiento de granos, también pudo haber conducido al
incremento, la reduccién o incluso a la pérdida de cicertos rasgos anatémicos valiosos para la
resistencia a condiciones hidricas adversas, mismos que podrian estar presentes en las
poblaciones silvestres actuales. Enmarcados en este escenario, se evalud la anatomia foliar y
caulinar de genotipos silvestres de Phaseolus vulgaris provenicntes de tres regiones distintivas
de Meéxico y se¢ compard con genotipos cultivados asociados (Singh er al., 1991b) en
individuos desarrollados bajo condiciones contrastantes de disponibilidad de agua. con el

objeto de documentar la variabilidad de los atributos estructurales de 1a especie.

11) ANTECEDENTES

Cualquier cambio ambiental que resulte en una respucesta de la planta menor a la dptima,
puede ser considerndo estresante (Salisbury y Ross, 1994). Levitt (1972; citado ¢n Salisbury y
Ross, 1994) introdujo el término estrés biologico para designar a toda alteracion del ambiente
que reduzea el crecimiento o desarrollo de la planta, es decir, que produzca una deformacion.

Este concepto resulta Gtil ya que distingue entre la causa (estrés) y ¢l efecto (deformacién).
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atin cuando los factores de estrés, por lo general, no se presentan solos y las respuestas suelen
ser complejas (Larcher er al., 1990; citado en Salisbury y Ross, 1994). Para los fines de este
trabajo resulta interesante el enfoque dinimico de la respuesta al estrés, propuesto por
Salisbury y Ross (1994) en virtud del cual la funcién de interés pasa por un estado de alarma
en que se aleja de la norma, seguida de un estado de resistencia, mediante un reajuste o
adaptacién; finalmente, si ¢l factor estresante persiste o aumenta, se llega a un estado de
agotamiento, dado por un nuevo alejamiento de la norma que a la postre, puede conducir a la

muerte.

Muchos autores coinciden en que la disponibilidad de agua es el factor ambiental que mas
influye tanto en la distribucidon como en el crecimiento y el desarrollo de las plantas (Kramer,
1969; Hsiao, 1973; Begg, 1980; Carlquist, 1980: Baas, 1986). Dependiendo de la
disponibilidad hidrica y del conjunto de sus efectos, las plantas han sido agrupadas en
hidroéfitas, mesoéfitas y xerdfitas. Dado que la mayoria de las plantas cultivadas pertenecen al
grupo de las mesdfitas, la mayoria de los estudios sobre cstrés hidrico han sido realizados
dentro de este grupo vegetal (Salisbury y Ross, 1994). La tension, estrés o deficit hidrico en
las plantas, se refiere a situaciones en las que las células y tejidos no estin plenamente
turgentes debido a una pérdida excesiva de agua o a una absorcidon inadecuada (Salisbury y
Ross, 1994; Kramer, 1969). Sin embargo, dado que ain las plantas quc crecen cn sueclos
himedos llegan a presentar sintomas de marchitez en dias calurosos y soleados. se considera
que la pérdida de agua por transpiracién es la causa fundamental del déficit hidrico en las
plantas. Aunque la transpiracion explica el déficit hidrico momentianeo, la reduccion de Ia
disponibilidad de agua del suclo es la causa de los mas graves y prolongados cstados de estrés

hidrico en las plantas (Kramer, 1969).

Slatyer (1967: citado en Kramer, 1969) analizé los cambios producidos cn una planta que
transpira a medida que se reduce la disponibilidad de agua del suelo al que se le ha suspendido
el riego: él encontré un ciclo diario de potenciales hidricos en la planta como consecuencia del
desfase entre la absorcion y la transpiracion: mientras que la disponibilidad de agua es lo
suficientemente alta, la planta cquilibra su potencial hidrico con cl del suclo durante la noche,
lo cual puede repetirse durante algunos dias hasta que la disponibilidad de agua ha disminuido

tanto que el equilibrio ya no es posible y se produce la marchitez permanente de la planta.
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E! cierre estomaitico y el cese del crecimiento celular son de los primeros efectos de la pérdida
de turgencia a causa del déficit hidrico (Kramer, 1969; Hsiao, 1973). Posiblemente a cllo
obedece que se haya puesto tanto énfasis en los mecanismos de regulacion de la apertura y
cierre de los estomas, tanto a nivel fisiologico como bioquimico, como respuesta a la sequia o
a situaciones temporales de estrés hidrico (Tumer y Kramer, 1980; Schulze er al.; 1987;
Barradas er al., 1994). Incluso muchos estudios y cvidencias apuntan en la direccién de que
tanto el cierre estomatico como la reduccion del crecimiento foliar podrian ser inducidos por la
desecacion del suelo antes de que haya sintomas mensurables de deficiencias hidricas en el
vastago. Muchos trabajos se han dirigido a la identificacién de una "sciial quimica” que,
originada en las raices, viajaria hasta la parte aérea como una seiial de alarma (Trejo y Davies,
1991), aunque otros autores sugicren que la seiial es de naturaleza hidriulica (Canny, 1995;
Malone, 1992). Lo que si parece quedar claro es que la disponibilidad de agua, al determinar el
desarrollo y las dimensiones de la hoja, afecta la superficic fotosintética y transpiracional; en
otras palabras, hay un consenso general en que los bajos potenciales hidricos en los tejidos

limitan la fotosintesis y el crecimiento vegetal (Tsuda y Tyrce, 2000).

Segin Kramer (1969) el término "resistencia a Ja sequia® se relaciona con los distintos medios
por los cuales las plantas sobreviven a periodos de tension hidrica ambiental, bien sea porque
el protoplasma de sus células sobrelleve la deshidratacidén sin dafios permancentes o porque
posean caracteristicas estructurales o fisioldgicas que les permiten el aplazamicnto o evasion
de niveles letales de desecacion. Esto plantea un conflicto antropocéntrico cn el caso de las
plantas cultivadas puesto que el interés se centra, mas que en la sobrevivencia de la progenie,
en el rendimiento (acumulacién de materia, semillas, etc.) cn el que la reduccidn se inicia
mucho antes de cualquier riesgo de muerte por desecacion. En el caso particular de Phaseolus
vildgaris, por cjemplo., se¢ consideran genotipos resistentes a la scquia a los que logran
mantener un alto rendimicnto y tasa de crecimiento de semillas por fruto, ¢l amarre de vainas y
¢l contenido de humedad foliar. entre otros (Ramircz, 1992). En las meséfitas, en general, los
mecanismos de resistencia a la sequia estidn relacionados con ¢l aplazamiento o la evasién de
la tension hidrica, los cuales pucden ser agrupados en tres categorias: a) ajuste del ciclo de
vida a las condiciones hidricas mis favorables: b) el desarrollo de un sistema de raices
profundo, ramificado y extendido: y c¢) reduccidon de la transpiracion mediante ¢l cierre

estomitico o la cutinizacidén de las cpidermis o ¢l desprendimiento de las hojas (Kramer,,
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1969): asimismo !a reduccién del tamaiio y la modificaciéon de la orientacién foliar también

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

(Begg, 1980).

Rasgos como potencial hidrico foliar, resistencia de la difusién foliar, patréon de enraizado y
densidad estomatica han sido asociados con incrementos de la tolerancia a la sequia y a la
eficiencia del uso del agua; sin embargo, es posible que ciertos rasgos anatémicos de
adaptacién a la sequia, no se correspondan con la eficiencia en el uso del agua (February er al.
1995). Curiosamente, siendo los caracteres estructurales los que mas contribuyen en la
conformacion de las estrategias adaptativas de resistencia a la sequia entre las meséfitas

(Turner y Kramer, 1980) éstos han sido muy poco documentados (Arnold y Mauseth, 1999).

Desde la publicacién de "Ecological Strategies of Xylem Evolution" (Carlquist, 1975), la
diversidad anatdmica del xilema ha sido reinterpretada como resultado de una evolucién
funcionalmente adaptativa. Algunas tendencias como la reduccion del diametro de los vasos o
el incremento en densidad de los mismos debido a incrementos dc la sequia, han sido bicn
establecidos en términos de seguridad en la conduccion del agua (Carlquist, 1 980; Baas, 1986:
Sperry y Sullivan, 1992). El transporte hidrico y la resistencia mecinica, son interpretados
funcionalmente al correlacionarlos con fiactores ambientales (Baas, 1982). También sc¢ ha
sugerido que muchos de los efectos del estrés hidrico tales como la marchitez, el cierre
estomadtico, la reduccion del crecimiento, podrian scr interpretados como respuestas a schnales
originadas por incrementos en la tensién hidrica del xilema (Canny, 1995). Todo esto habla de
cambios a nivel fisiolégico o morfoldégico, y también a nivel estructural, como respuesta al

estrés hidrico.

La resistencia al estrés hidrico se considera como una caracteristica multigénica y en el caso
de Phaseolus viulgaris se mencionan dos mecanismos de adaptacién a este  estrés,
representados por control estomatico y desarrollo radical (Laffray y Loguet, 1990; Kuruvadi y
Apguilera, 1990: citados por Pimentel er al., 1999). De esta manera se ha encontrado que en 2.
vulgaris el cierre estomatico es mas rapido que la apertura, lo cual resultaria estratégicamente
ventajoso en relacion al uso eficiente del agua (Barradas er al.. 1994): por otro lado, los

movimiecntos parahcliondsticos que impiden el sobrecalentamiento foliar y las pérdidas
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excesivas de agua, constituyen otro importante mecanismo foliar de resistencia a la sequia,
pese a que no se presentan en todos los genotipos de P. vuligaris (Moreno er al., 1993;
Ramirez, 1992; Velizquez, 1986). La expansién foliar es bastante sensible a los cambios en la
presion de turgencia (Kim y Lee-Standelmann, 1984; Pardossi ef al., 1994; Schneider et al.,
1997), por lo que la reduccidén del tamaiio de las hojas, aunque no es una respuesta activa,
tendria valor adaptativo bajo condiciones de estrés hidrico. Debido a la diversidad genética y
plastica de la especie, al caricter multigénico de los mecanismos de resistencia a la sequia y a
la diversidad y plasticidad de las respuestas, no sc¢ ha logrado cstablecer correluciones claras
entre tolerancia a la sequia y morfologia (Pimentel er al., 1999; Ramirez, 1992; Rodriguez,
1996; Schneider er al., 1997): sobre todo porque esta dltima esta determinada en su mayor

parte por caracteres génicos simples.

Al igual que en otras mesofitas (Delgado er al.. 1992; Kebede er al.,1994; Nautiyal er al.,
1994; Navea, 1990, 1993), en Phaseolus vulgaris han sido observadas diferencias en grosor
foliar, proporcién de tejidos del meséfilo, indices de estomas y de pubescencia. diametro y
frecuencia de vasos entre genotipos sensibles y resistentes a sequia, lo cual sugicre la
existencia de alguna relacién entre la tolerancia a sequia y el linaje (origen génico) de P.
vulgaris (Navea, 1997). También se ha reportado variacion genética en parametros fisiologicos
relacionados con la fotosintesis entrc poblaciones silvestres de P. vwlgaris provenicntes de
diferentes regiones de origen (Lynch er al., 1992), asi como entre formas cultivada y silvestre
dentro y entre los dos grandes grupos genéticos y sitios de origen (Gonzilez ¢ al., 1995), lo

que sugeriria variacion de los atributos anatéomicos relacionados con esos rasgos fisiologicos.

11D MATERIALES Y METODOS

Material vegetal: Las semillas de Phaseolus vidgaris utilizadas en este trabajo provienen del
Programa de Botinica del Colegio de Postgraduados (Cuadro 1). A estas semillas sc les aplico
una prueba de germinacion para evaluar su viabilidad: para ello, 10 semillas de cada genotipo
fueron esterilizadas con hipoclorito de sodio al 6%, escarificadas y envueltas en papel humedo
suavemente enrollado, a modo de tubo, ¥ colocados en bolsas plasticas: las bolsas sc llevaron
a camara de cultivo a 25" C y se hizo un contco de germinacidén cada 24 horas hasta las 72
horas transcurridas. Con basc en: a) las agrupaciones cn razas sugeridas por Singh ¢f al.

(1991b), b) el origen de los materiales y c) los resultados de la prucba de germinacion de los
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materiales disponibles, se hizo una seleccion de tres genotipos silvestres y tres cultivados
procedentes de tres regiones geogrificamente distintivas de México (Cuadro 1) que en lo
sucesivo se denominarin Mesoamérica, Jalisco y Durango, de acuerdo con Singh er al.
(1991b).

Cuadro t. G i 3i: ibles de Ph lus vulgaris silvestres (SY y cultivados (C). cortesia del Programa de
Botanica del Colcglo de Pnelgmdu.ldos. la eleccién de los Lcnoupos {en ncgritas) se fundamentd en la raza, la
altitud y la latitud, en los silvestres; los cultivados por éncon layp J ia de los primeros. Habitos
de crecimiento: determinado arbustivo (1), indcterminado arbustivo (I1), indeterminado postrado (I11) ¢
indcterminado trepador (1V) (por comparacion con Ospina, 1980 y Singh ef al., 1991b).

Nominacidn Habito de Forma Raza Procedencia Localidad Aitud - Viabilidad
Crecimiento msnm (% a72h)
Pinto Nacional [+ Durango F.l. Madero, Durango 80
Bayo Baranda n-u c Durango Calera, Durango ~ 23°48°N, 104°17'W 100
JAG-113 i S Durango Durango 24°00'N,104°44'W 1860 100
JAG-104 S Durango N. de Dios, Durango 24°02'N,104°00'W 1850 80
Puebla 152 n [ Jalisco Puebla - 19°03'N, 98°12'W 100
Flor de Mayo [¢] Jalisco 90
G10019A w E Jalisco Jungapeo, Michcacan 19°28'N,100°29'W 1250 70
G 12963 s Jalisco Juanacatlan, Jalisco 20°32'N,103°11'W 1524 70
Frijol de Suelo 1 c Mesoamérica Nicolas Ruiz, Chiapas ~16°24'N, 92°31'W 90
Veracruz-98 C Mesoamérica Veracruz 100
Chitama m S Mesoamérica V. Carranza, Chiapas 16°19°N, 92°27'W 775 80
Teopisca ) N ica Ejido T isca, Chiapas 16°28'N, 92°32'W 1150 70

Suelo: Se usé una mezela de suclo agricola y orginico con arena en una proporcion de 2:1:1.
La mezcla fue esterilizada con bromuro de metilo (0.5 kg.m™®) cubicrta durante 48 horas y
aireada durante otras 24. El contenido de humedad a capacidad de campo de la mezcla fue de
31.6%. Este valor se estimé mediante la diferencia de pesos fresco y seco (una muestra de 100
£ de suclo saturado de humedad -peso fresco- desecada durante 48 horas a 75° C: el peso seco
fuc 68.4 g). Las plantas utilizadas fueron cultivadas en macetas plasticas (~15 cm de radio x
35 cm de alto) con un contenido de 14 kg de suelo saturado de agua. En ¢l fondo de cada
maceta s¢ aplicaron perforaciones discretas para garantizar un buen drenaje del exceso de
agua. Dado que el contenido de humedad del suelo fue de 31.6%, para los efectos del ensayo

se considerd equivalente a ~ 4.4 litros de agua (valor variable) y ~ 9.6 kg de suclo (valor fijo).
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Tratamientos hidricos: Se aplicaron dos tratamientos hidricos denominados, para fines
pricticos, como de Riego y de Sequia. En adelante, el tratamiento deno‘minado Riego debera
ser entendido como un suministro de agua hasta capacidad de campo (~ 4 veces por semana,
730 + 269 ml cada dosis); mientras que el denominado Sequia sera entendido como aquel en el
que ¢l suministro de agua fue suspendido hasta alcanzar -y mantenerse- entre valores de 10.5 —
11.5 kg por maceta, equivalentes a un contenido de humedad entre 20% y 40% del contenido
inicial de humedad. Una vez alcanzados esos valores, controlados por un riguroso monitoreo
del peso de las macetas antes de compensar el agua consumida (Figura 1A), se aplicé riego
deficitario (~ 4 veces por semana, 124 + 78 ml cada dosis) dentro del intervalo establecido

como Sequia; cada maceta fue cubierta con una limina de papel de aluminio, con cl objeto de

reducir la evaporacion.

PESO DE LAS MACETAS

ro 9?0 0ua_o- R
8 00 G.0. 0 n- O 0! °

—e— Riego
90 100 110 —°~ Sequia

] 10 20 30 40 50 60 70 80
Dias después del inicio de los tratamientos

Figura 1A. Variacién del peso de las maccetas a lo largo del ensayo. Los valores son el peso
pre jio de S por tr i (Riego, linca continua: Sequia, linca puntcada)
seleccionadas al azar y pesadas antes de ¢c ensar ¢l agua ida. Las f i ]
pueden estar asociadas con dias soicados o nublados.

La curva de retencion de humedad aplicada a la mezcla de suclo utilizada indica que el punto
de marchitez permanente (PMP = -1.5 MPa) sc¢ alcanza con un contenido de humedad ~11%
(Figura 1B); dado que el tratamiento de Sequiu fue equivalente a contenidos de humedad entre

20-40%, se considerdo que. si bien seria hidricamente estresante, no produciria los daiios
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severos de la marchitez permanente. Por otro lado, la reduccion gradual en la disponibilidad de

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

CURVA DE RETENCION DE HUMEDAD DEL SUELO

s
-2 -1.5 -t -0.5 ]
Presion (MPa}
Figura 1B. Curva de 1 ién de h fad ( ido de t i vs presion
hidrica) de una muestra dc la mezcla de suelo unhzada El punlo de marchitez

permanente (-1.5 MPa) sc a un de 1 del suclo de
~10%, muy inferior al tratamiento de Sequia.

Cultivo: Las semillas fueron sembradas el 15 de julio de 1998. La siembra fue de tres semillas
escarificadas por maceta, con el propésito de garantizar al menos una planta en buenas
condiciones (Figura 2). La muestra fue de 20 individuos por genotipo para un total de 120
individuos, distribuidos en disefio dc bloques completos al azar (silvestres-cultivados x riego-
sequia) con diez repeticiones. El cultivo se realizé bajo condiciones de invernadero (Figura 3)
(Colegio de Posgraduados, Montecillo, Estado de México. 19°29°N, 98°53°W: a 2250 msnm).
Todas las plantulas crecieron bajo Riego (suministro de agua a saturacién 3 6 4 veces por
semana) hasta la fase V3 (CIAT, 1985) cuando se desplegd la primera hoja trifoliada, lo que
ocurrid 15 dias después de la siembra. Se sclecciond la plantula mas vigorosa, eliminiandose
las restantes. A partir de la fase V3 sc inicié el tratamiento Sequia en las macetas
correspondientes a cada repeticion; una vez alcanzado el valor "estresante” de humedad del
suelo (20 dias después de la suspension del riego), se aplicé riego deficitario (entre 200 y 300
mi de agua) 3 6 4 veces por semana hasta Ia madurez fisiologica. Las macctas pertenccicntes

al tratamicnto Riego, siempre recibieron agua a saturacidn de suclo 3 6 4 veces por semana.




Figuras 2 y 3. Maceta con tres plintulas de Phascolus vulgaris antes del inicio de la
fase V3 (2) —5 dias despuds de la siembru; de ellas se seleccionaria la que se encontrara
en mejores condiciones. Panoramica interior del inve: i

ensayos (3): se trata basicamente de un cobertizo pl
macetas reposun sobre una cama de grava que facilita ¢l drenaje.

dero donde se realizaron los
co ¥y armazon metidlica, Las
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Anatomia foliar: La muestra foliar, que se tomo en la fase V4 (40 dias después de la siembra)
previa a la floracién (CIAT, 1985), consistié en e! foliolo terminal de la 4* hoja totalmente
desplegada de cada individuo; se procedié asi con el objeto de reducir el efecto de las
diferencias que pudieran presentarse entre hojas de diferentes nudos del vastago (Ashby, 1948;
Metcalfe y Chalk, 1979). Los foliolos (5 de cada uno de los 6 genotipos en cada tratamiento)
se fijaron inmediatamente en solucion FAA (Roth, 1964). Se determiné ¢l area foliar (AF)
mecdiante un integrador de drea (LI, COR L13000). Los caracteres anatdomicos se evaluaron en
la region media de la lamina (Metcalfe y Chalk, 1979) y se procedio dc la siguiente forma:

1) Cortes en seccién transversal de 35-40 um de espesor, hechos con micrétomo rotatorio,
montados en preparaciones semi-permanentes con acido lictico. En estos cortes se
midié (10 mediciones por muestra) el grosor de la hoja (GF); el grosor del parénquima
en empalizada (Emp);: el grosor del parénquima esponjoso (Esp) y sc estimo la relacion
entre parénquimas (Emp/Esp).

2) Se obtuvieron diafanizados foliares (decolorando con etanol al 96%.,. lavando con
NaOH al 5% vy, finalmente, aclarando totalmente con hipoclorito de sodio al 6%) en
discos de 6mm de diametro, tefiidos con azul de toluidina y montados con gelatina
(Johansen, 1940). En ellos se contaron estomas (desarrollados y abortados). células
epidérmicas y los tres tipos de tricomas (Flores e? al., 1977), con ayuda de microscopio
Sptico (10X) y cimara clara sobre cuadriculas de 0.01 mm®. Para cada parimetro se
realizaron diez mediciones por muestra. Se determiné el indice estomatico (Salisbury,
1927; citado en Metcalfe y Chalk, 1979), el indice de aborto estomitico ([estoma
inmaduro / estomas totales]x100) y el indice de pubescencia (variacion del indice
estomitico de Salisbury, 1927, sustituyendo densidad de estomas por densidad de

tricomas), asi como la densidad total y de cada tipo de tricomas.

Anatomia caulinar: Las muestras de tallo consisticron de trozos de 1-2 cm por arriba del
cucllo de la raiz, tomadas al final de la madurez fisiologica de cada individuo (100-110 dias
después de la siembra) y fijadas en GAA (glicerol, agua, alcohol; 1:1:1). Se utilizaron cinco
individuos por genotipo dec cada tratamiento para obtener cortes transversales de 35-40 um de
grosor con micrétomo de deslizamiente (Mod. Hn40 REICHERT-JUING). Los cortes se

deshidrataron en serie alcohdlica, se tificron con safranina (0.5% en ctanol 95%) y se

-
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montaron con Bdlsamo de Canada; en cada caso, uno de los cortes se contrastd, ademas, con
Sastgreen (0.5% en etanol absoluto, aceite de clavo y metilcelosolve 1:1:1) para mayor
diferenciacién entre tejidos vivos y lignificados (Johansen, 1940). Mediante un analizador de
imdgenes (Image Pro Plus Version 3.1 Media Cybernetics, 1997) adaptado a una camara de
video en un microscopio optico (Olympus BXS50), se midieron:

1) Los didmetros de tallo, xilema y médula (10 mediciones por genotipo) y con clios se
estimod el drea total del tallo (AT-m,I: donde r, es el radio del tallo); el drea del xilema
(AX-TL‘r,‘z-nr,,.z; donde rx y rm son los radios del xilema y de la médula
respectivamente); la proporcidon de xilema con relacion al tallo (% xilema); area medular
(AM-rrrmz) vy drea cortical (AC-7U',2-TI:!‘,‘2).

2) El diametro del lumen de los vasos (125 mediciones por individuo) se midié en la regidn
préxima al cdmbium vascular.

3) Se . contaron el-nimero de vasos totales y solitarios (10 campos por individuo) y se
estimd su dcnsidad por mm?; el nimero total de vasos (Vt) se estimé mediante el
producto del drea de xilema y la densidad de vasos totales.

4) Se estimé el valor de Huber (HV = area del xilema / area foliar), la conductividad
relativa (CR = r*.DV; donde r es el radio del lumen dc los vasos y DV la densidad dc los
vasos) segun la ecuacién de Poiseuille modificada (Fahn er al., 1986 en comunicacién
personal de Terrazas), el indice de vulnerabilidad (V = 6/ DV: donde 8 es ¢! diametro

del lumen de los vasos, propuesto por Carlquist, 1977).

Estadisticos: Se aplicé un andlisis de varianza con e¢l objeto de determinar diferencias
estadisticamente significativas entre tratamientos hidricos, entre genotipos y entre las
procedencias de los materiales: para los dos Gltimos andlisis de varianza se usaron los
materiales cultivados bajo Riego. Las difcrencias entre las medias fueron comparadas usando
la prueba de Tukey (P<0.05). La media junto con su desviacion estindar de los rasgos
evaluados se concentraron en cuadros, lo mismo que en algunas de las figuras: sin embargo,

cuando la amplitud de la desviacion estindar limitaba la resolucion. se uso el error estandar

como indicador de la variacion.
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1V) RESULTADOS Y DISCUSION .
Las diferencias en desarrollo y crecimiento de Phaseolus vulgaris entre tratamientos hidricos

fueron notorias (Figura 4), lo que sugiere que el nivel de estrés hidrico aplicado desencadena
los reajustes para superar las fases vegetativa y reproductiva, pues, todos los individuos en
ambos tratamientos alcanzan la madurez fisioldgica; ello permite evaluar, en buena medida, la

plasticidad de ciertos atributos estructurales en condiciones de sequia.

Area foliar: l.os resultados son consistentes con la literatura en el sentido de que la
domesticacion de Phaseolus vuigaris condujo a formas que, entre otros rasgos denominados
como “gigantismo™, presentan mayor superficie foliar que las formas silvestres (Singh er al.,
1991b; Smartt, 1990); de hecho, el drea foliar (AF) de las formas cultivadas de P. vuigaris

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

Cuadra 2. Atributos mor Gmi del foliolo terminal de formas silvestre y
cultivada de Phaseolus vulgaris bajo tratamicntos de Riego y Sequiu. Los valores
representan media + desviacion estandar. (v') Diferencias significativas entre formas;
(*) diferencias no significativas entre tratamicentos. (P<0.05).

SILVESTRE CULTIVADA
Cardcter Unidades Riego Sequin Riego Sequia
Area foliar v em® 1284 3.1 6.6+0.8 255+7.5 14.2+3.5
Grosor foliar v um 354419 225417 259+27 222+32
Parénquima en empalizada v um 109+15 93+11] 119 + 24 98 + 20
Parénquima esponjoso v Hum 1M1 +12 101 %17 105+13 94+ 18
Empalizada / Esponjoso v - 1+02 1+02* 1.16+03 1.07+0.3
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wras 4. Fotografia comparativa del efecto de los tratamientos hidricos en el crecimiento y
desarrollo de Phascolus vuldgaris. En la imagen, genotipo silvestre procedente de Durango,
strés hidrico produce

S, Sequia. Se¢ nota que, ademas de la reduccion en talla, el
icacion luteral del vastago apreciable en el individuo bajo Ricgo.

R, Ricgos:
Ia inhibicion de la ram
Fotogrufia hecha ~45 dias despuds de la siembra.
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Ademas, los resultados (N=15; gl=2; F=13.71; P < .001) permiten suponer que el AF tiende a
ser menor desde Mesoamérica hacia Durango, coincidiendo con las razas sugeridas por Singh
er al. (1991b), lo que podria estar relacionado con las diferencias en pluviosidad (Acosta-
Gallego er al., 1998); sin embargo, esta relaciéon no es evidente en las formas silvestres (Figura
5). El hecho de que tales diferencias sigan siendo observadas cn plantas cultivadas fuera de sus
lugares de origen y bajo las mismas condiciones espacio-temporales, sugiere que dicho

atributo ha sido fijado genéticamente en las poblaciones.

AREA FOLIAR
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Figura 5. Arca foliar de genotipos silvestres y cultivados de Phaseolus vulgaris, agrupados por procedencia,
¥ por tratamientos hidricos. Nétese la tendencia a reducir el drea foliur desde Mesoamérica hasta Durango
entre los cultivados. Entre los gcnonpos \1Ivcslru< destaca cl asociado u Jalisco, de habito trepador. por la
mayor drea foliar en Riego y la d atica red cn Seq

En las hojas desarrolladas bajo Sequiu los valores de AF fuecron significativamente menores
(aproximadamente en 50%) respecto a las de Riego (P< 0.001). lo cual se observa en todos los
genotipos (Figura 5). La reduccion del AF bajo estrés hidrico pucde ser considerada incvitable,
debido a un cambio pasivo (Scheiner, 1999) como consecuencia de la disminucion de la
wrgencia que afecta al crecimiento celular (Acevedo er af. 1971: Hsiao, 1973; Begg., 1980).
sin embargo, funcionalmente podria también ser considerada como una respuesta adaptativa
(Scheiner, 1999; Sultan. 1995; Van Rensburg er al.. 1994) pucsto que, entre sus

consccuencias, la superficie de transpiracién de la planta se reduce.
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Figura 6. Anatomia foliar de Phascolus vulgaris, Seccian transversal de la lamina bajo Riego (A) ¥
Sequia (1B). destacindose los parénquimas en unp.xlu.nd.n » .,spunjoso l pld&ﬂnl; adaxial (C) y abaxial
{D) en las que r ltan las diferencias en tamafo de o ad de estomas,
aborto de la diferenciacion de un estoma en epidermis dl.>dl'l‘0“dd.l bajo chm'u (E ricomas globulares
(sésiles) ¥ en forma de gancho (pedunculados), a los que se atribuye funciones glandular y
respectivamente (F),
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Cuadro 3. Atributos anatémicos de la epidermis foliar de formas silvestre y cultivada de Phaseolus vulgaris bajo
dos tratamientos hidncos Los vnlorcs reprcqcnmn la media = desviacion estandar. (v') Diferencias significativas

entre las formas; (*) di  NO Sig vas entre tr (P<0.05).
SILVESTRE CULTIVADA

CARACTER - - ¢ UNIDADES RIEGO SEQUIA RIEGO SEQUIA
Area celular epidermis adaxial v lO‘“mmz 125+ 4.1 8.7+1.8 11.2+29 R2+2.2
Area celular epidermis abaxinl v 107mm? 64+ 1.6 46 1.0 58411 4.3+0.9
Indice estomitico ndjxinl" % 145+ 8.6 15528+ 17.8+ 5.6 147+2.1
Indice estomdtico abaxial % 24,3 £4.63 22+ 3.6 242+42 208+ 3.8
Dcnsidad de estomas adaxialv” est.mm™? 161.7 £ 110.1 221.6 1124 206.7 £ 79.6 230.8 % 116.5*
Densidad de estomas abaxial est.mm™? 539.24+176.5 652.5+167.5 569.2+ 150 597.5 + 160.6*
Indice de aborto de estomas adaxial v %% - 742164 - 12,4 + 204
Indice de aborto de estomas abaxial v % - 128+ 11.5 - 16,7+ 15.5
indice de pubescencia adaxialv” 2% 1.2+3.4 1.9+ 3.9 0.2+14 06+2.1*
Indice de pubescencia abaxial %e 51 x42 54+ 3" 53+238 4.7+ 3.2*
Densidad de tricomas adaxial~ tre.mm? 46.7£51.8 65.8 472 21,7414 31.7 +46.7*
Densidad de tricomas abaxial tre.mm B5.8 + 67.7 127.5 + 69.8 983+ 7 116.7 +78.1*

Evidentemente, este es un hecho obscrvable en hojas desarrolladas bajo estrés hidrico, puesto
que en hojas totalmente desarrolladas que se sometan al mismo estrés solo se esperaria
observar movimiento parahelionastico, marchitez o, en casos extremos, reduccién foliar por
senescencia. Los resultados de AF permiten observar otro hecho: dado que el efecto del estrés
hidrico sobre AF apunta en ultima instancia a la reduccién de la turgencia celular, misma que
se traduce en un AF menor (~-50% en los genotipos evaluados), entonces ninguno de cstos
genotipos ha desarrollado mecanismos diferentes (fisioldgicos, bioquimicos, estructurales,

ete.) de control de la turgencia celular.

Células epidérmicas: 1os resultados de la estimacion del tamaiio celular (arca de células
cpidérmicas, ACE) en la epidermis tanto adaxial como en la abaxial de las formas silvestre y
cultivada de Phaseolus vulgaris, indican que el ACE es mayor en la epidermis adaxial (Figura
6C) que en la abaxial (Figura 6D), como lo sciiala la literatura (Flores ez al., 1977). Ademas,
pese a las apariencias, hay diferencias significativas en las ACE adaxial (P<0.01) y abaxial

(P<0.001) entre las formas de P. vuilgaris (Cuadro 3), sicndo mayores cn la forma silvestre.
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AREA DE CELULAS EPIDERMICAS ADAXIALES -

TI” Dev. Std.

4
Mesaamerica Jalisco Durango Mesoamerica Jalisco Durango © Media
Cultivados Sitvestres

Figura 7. Arca de las células cpldcrmucns adnxmles de gcnoupos silvestres y cultivados de

Fhasealus vilgaris, agrupados por pr ¥ por hidricos. Noétese la variacion
fa con la p i i particularmente entre los genotipos silvestres y el cardcter
mtcrmedlo de este atributo en el ir iado a Jali
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Figura 8. Arca de células cpldcrmncux abnxmlcs dec genotipos silvestres y cultivados de Phascolus

vulgaris. sgrupados por pr

y por tr hidricos. Es aprcciable la variacion relacionada

con la procedencia, particularmente en los genotipos silvestres,
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Estas diferencias en ACE permiten suponer que la forma silvestre requeriria de un menor
nimero de divisiones celulares que la cultivada para lograr un area foliar determinada.
Ademas, los resultados indican que podria haber una relacién entre el ACE y la procedencia
de los genotipos silvestres en la epidermis adaxial (N=120; gi=2; F=20.66; P<0.00001) y
abaxial (N=120; gl=2; F=82.70: P<0.00001): misma quc parece repetirse en las epidermis
adaxial (N=120; gl=2; F = 4.55; P<0.05) y abaxial (N=120; gl=2; F=7.52; P<0.001) de los
genotipos cultivados, aunque menos acentuada que en los silvestres. Esta relacion, a diferencia

del AF, se manifiesta como un ACE menor en las regiones hiumedas y mayor en las secas

(Figura 7 y 8).

Estos resultados en los que las células epidérmicas son mayores ecn organismos provenientes
de ambientes semidridos requieren de una explicacion que la literatura parece no haber
abordado todavia; tal vez, en los ambientes secos. la producciéon de un menor nimero de
células de mayor tamaifio signifique una economia de materia y encrgia. Por otro lado. en
ambientes humedos o en los que el agua esté disponible, en los que la asimilacion de carbono
no se vea limitada por un excesivo control de la transpiracién, podria resultar mas ventajoso

invertir en un mayor numero de células de menor walla.

En todo caso esta hipotesis deberd demostrarse en ulteriores trabajos bajo un enfoque diferente
del actual, en los que se incluya un mayor nimero de poblaciones de los diferentes origenes,
puesto que, ademas, estos resultados son contradictorios con los observados en los genotipos
de P. vulgaris, Canario 107 y LEF2RB, sensible y tolerante a la sequia, respectivamente, cn
los que el ACE del genotipo tolerante fue menor, interpretindoscio como una ventaja
adaptativa a la sequia, en virtud de que dichas células requeririan de un menor volumen de

agua para mantener la turgencia (Navea, 1997).

Los valores de la ACE adaxial y abaxial son significativamente menores (P<0.00001) bajo
Sequia, tanto en la forma silvestre como la cultivada (Cuadro 3); y dado que el estrés hidrico
afecté mas a la forma silvestre, la diferencia entre formas observada en Riego desaparece.
Estos resultados son consistentes con la literatura en la que se sciiala que el estrés hidrico
reduce el crecimiento celular, debido a que reduce casi inmediatamente la turgencia (Acevedo

et al., 1971; Hsiao, 1973; Begg, 1980: Kim y Lee-Standelmann, 1984; Pardossi ¢t al., 1994).
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Ademas, mientras AF se reduce ~50% bajo Sequia, ACE disminuye ~30%, lo que indica que
el estrés hidrico afecta mas a la expansidn foliar que a la elongacién de las células epidérmicas
y ello pudiera contradecir lo de su menor efecto sobre la divisién celular (Begg, 1980: Hsiao,

1973).

Grosor foliar: La comparaciéon del grosor de la lamina foliar (GF) entre las formas silvestre y
cultivada de Phaseolus vulgaris revela una pequeifia pero significativa diferencia (P<0.05)
entre ellas (Cuadro 2). Entre los genotipos silvestres destaca el asociado a Durango con el GF
significativamente mayor (P<0.001) de su categoria; este rasgo, sumado a la menor AF, puede
ser interpretado como un caricter xeromoérfico de adaptacion a la regién semiarida de
procedencia. Hay indicios que permiten suponer una relacién entre GF y ¢l origen de los
genotipos silvestres (N=15: gl =2: F=5.58; P<0.005) que sc manifiestan ¢n una tendencia al
incremento hacia la regién de Durango. Por su parte, ¢l GF del genotipo cultivado asociado a

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

GROSOR DE LA LAMINA FOLIAR

Grosor (micras)
H

= zDev. Std.
o Media

Mesoamerica  Jahsco Durango Mesoameérica  Jahsco Durango
Cultivados Silvestres

Figuras 9 Grosor folur de genotipos silvestres y cultivados de Phaseolus vulgaris, agrupados por
pr ] y por hidricos, Nétese que, pese a las similitudes, hay notables diferencias dentro
de cada ia. d fo los ir de D o (silvestre) y Jalisco (cultivado). También destacan
las diferencias de gro:or foliar entre tratamicntos,
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También hay diferencias significativas (P<0.00001) de GF entre tratamientos (Cuadro 2),
siendo 12-15% menor bajo Sequia (Figura 9) aunque las mismas no son tan notorias como en
AF (~50%) o en ACE (~30%); esta aparente asimetria del efecto del estrés hidrico sobre las
dimensiones de la lamina foliar es un resultado no esperado: no obstante, la explicacién puede
residir en las diferencias de los patrones de desarrollo de los distintos tejidos foliares. La
literatura sefiala que el meséfilo es el tcjido que mas tarda en desarrollarse plenamente

(Greulach, 1973) y esto pudiera estar ocurriendo en Phascolus vulgaris.

Pero, (Podrian estos resultados scr indicios de una tendencia a mantener un cierto espesor por
encima de un valor crucial para la funcionalidad de la hoja?. La literatura también refiere el
efecto reductor de la deficiencia luminica sobre el espesor de la lamina y la organizacién de
los tejidos del meséfilo (Greulach, 1973); pese a las similitudes con los efectos de la falta de
luz, el estrés hidrico no parece conducir al desorden de dichos tejidos en P. vuigaris (Figura 6

A-B) pero si a una redistribucién, como se vera a continuacion.

Parénquimas: La hoja de Phaseolus vulgaris cs tipicamente bifacial (Figura 6 A-B). Los
resultados revelan diferencias significativas de espesor de los parénquimas del mesoéfilo
(Cuadro 2) entrc formas silvestre y cultivada dec P. vulgaris. El parénquima en empalizada es
significativamente mayor (P<0.0001) en la forma cultivada que en la silvestre: mientras que el

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

Esta diferencia anatomica entre las formas silvestre y cultivada de . vulgaris sugicre
diferencias fisiologicas entre genotipos: no obstante. se ha sciialado que no hay diferencias en
las tasas de intercambio de CO: entre materiales silvestres y cultivados procedentes de México
(Gonzidlez et al., 1995), lo que resulta sorprendente a la luz de estos resultados. Entre los
genotipos silvestres, el parénquima en empalizada es significativamente mayor (P<0.0001) en
¢l proveniente de Durango., mientras que entre los cultivados es mayor (P<0.0001) en el
asociado a Jalisco (Figura 10). Por su parte. no hay diferencias en el grosor del parénquima
esponjoso entre los genotipos silvestres y entre los cultivados y solo es significativa

(P<0.0001) la diferencia entre los procedentes de Jalisco y Durango (Figura 11).
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GROSOR DEL PARENQUIMA EN EMPALIZADA
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Mescamerica  Jalsico Durango . Mesosmerica  Jalsico Durango © Media
Cultivados Siivestres
Figuras 10. Grosor dcl paré en palizada de g ir silvestres y cultivados de Phaseolus
vulgaris, ngrupudos por | ‘] ia, y por i hidricos. Nétese que, con excepcion del
silvestre a D los if cultivados muestran mayor grosor.

GROSOR DEL PARENQUIMA ESPONJOSO
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Mesoamarica - Jahisco Durango Mesoamérica  Jalisco Dutango © Media
Cultivados Silvestres
Figuras 11. Grosor dcl paré: i ] de ipos silvestres y cultivados de Phuaseolus
vulgaris, agr d ia, y por tr i hidricos. Notese que el grosor es menor ¢n los

po
genotipos cultivados, salvo en ¢l cultivado asociado a Jalisco.
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Siendo la hoja la fuente de compuestos carbonados que, finalmente, seran dirigidos a frutos y
semillas, un mayor espesor de tejido fotosintético permitiria suponer una mayor capacidad
para la sintesis de tales compuestos; y precisamente una de las diferencias importantes entre
genotipos silvestres y cultivados de Phaseolus vuligaris es el mayor tamaio de frutos y
semillas en los segundos (Singh e¢r al., 1991b: Smartt, 1990); esto podria estar asociado al
mayor volumen de tejido fotosintético, puesto que en los genotipos cultivados, ademas de un
AF mayor, también se observa un parénquima en empalizada de mayor grosor que en los
genotipos silvestres. De acuerdo con Parkhurst (1986) una de las principales fuerzas
conducentes a la seleccién natural del cardicter bifacial de las hojas parece haber sido la
optimizacion de la difusién del CO; desde los estomas hasta la superficie de las células ricas
en cloroplastos (empalizada) que, por su particular arquitectura dentro del mesdfilo, impiden

la difusién horizontal de gases, de lo cual se ocupa eficientemente el parénquima esponjoso.

El espesor de ambos parénquimas disminuye bajo Sequia: de tal manera que las diferencias
con respecto al espesor bajo Riego son significativas (P<0.00001) (Cuadro 2). El parénquima
en empalizada y el esponjoso son ~17% y ~9% menores, respectivamente, bajo Sequia en
ambos tipos de germoplasma, poniendo en evidencia, una vez mas, el efecto diferencial del

estrés hidrico sobre la anatomia foliar.

En tabaco se encontré una relacion directa entre la tolerancia a sequia y la menor proporcion
de espacio intercelular en el meséfilo (Van Rensburg er al.. 1994). Sin embargo, los resultados
en Phaseolus vielgaris no mucestran esa relacion. Si los genotipos silvestres son ecotipos de £.
vulgaris (adaptados a las condiciones ambientales de procedencia, como lo sugicren los
resultados de AF, ACE y GF), se esperaria que en el genotipo procedente de la region
semidrida (Durango) la razén Empalizada / Esponjoso del mesofilo, significativamente mayor
(P<0.05) entre los silvestres, fuera aun mayor en condiciones dc Sequia. Esto seria indicativo
de una reduccion de los espacios intercelulares (reduccidén del esponjoso): muy por el
contrario, la razén se reduce significativamente (P<0.0001) hasta ser la menor (Figura 12). Por
lo que cabria suponer que en Nicoriana tabacum y P. vulgaris sc despliegan diferentes
mecanismos morfoldgicos bajo condiciones de estrés hidrico. En todo caso. la reduccién de la

superficie celular, aunque sea de mancra pasiva, contribuye a reducir la pérdida de agua.




37

1.7
1.8
1.5
1.4
= 1.3
2 S
g 55;1.1
1
8 0.9
= 0.8
= 0.7
3 06 -
=3 17 ©
£ 1.6 - R . : - -
" 1.5 ¥ B ; B -
£ 1.4 T e
3 @13 SR S G < : - .
g B2 ) v B R .
T 811 g 5 < R S 2 :
e w0 . FERSE I S e e o
0.9 . L T— : E . g :
o8 N : E . g . . § .
g-; ) ) —I= :Dev. Std.
. Mesoamerica Jalisco Durango Jalisco g © Media
Cultivados B . . Siivestres
Figuras 12. Relacion de paré i lizada -y esponj de g ipos silvestres y cultivados de
Phaseolus vulgaris, agrupados por pr fencia, ¥ por tr i hidricos. que en los cultivados
prevalecen valores > 1, mientras que en los silvestres los valores < 1, particularmente notable ¢l caso del
ipo silvestre iados a Durango.

Estomas: Las hojas de Phaseolus vulgaris son anfiestomiticas pero en la epidermis adaxiatl el
numero de estomas es mucho menor (Cuadro 3; Figura 6 C-D), lo cual es frecuente entre las
dicotiledéneas (Metcalfe y Chalk, 1979). Dado que el indice estomitico (IE) relaciona el
niumero de estomas con ¢l nimero total de células epidérmicas por unidad dc drea, es un buen
indicador de Ja capacidad de las epidermis de diferenciar células epidérmicas en estomas. Pese
a que los resultados revelan diferencias significativas (P<0.05) de IE adaxial entre¢ formas
silvestres y cultivadas (Cuadro 3), en realidad cllo se dcbe sdlo al reducido IE del genotipo
silvestre asociado a Durango (Figura 13). Es intercsante notar que en este genotipo también la
densidad estomitica (DE) adaxial es significativamente menor (P<0.005) a la de todos los
genotipos estudiados (Figura 14): este resultado es consistente con ACE. puesto que el

venotipo silvestre de Durango presenta células epidérmicas mas grandes.
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Hay indicios que permiten sﬁponcr que IE (N =120; gl =2; F =5.87; P<0.01) y DE (N =120;
gl=2:; F =10.81; P< 0.0001) estan relacionados con la procedencia de los genotipos silvestres,
alcanzando valores menores en el germoplasma procedente de ambientes semiaridos. Las
especies xeréfitas suelen presentar una alta densidad de estomas (Metcalfe y Chalk, 1979),
sugiriendo que el nimero de estomas aumenta con la aridez. No obstante, se podrian
hipotetizar ventajas a una epidermis con menor namero de estomas ¢n ambientes semiiridos,
puesto que podria implicar menor transpiraciéon. En los genotipos cultivados, sin embargo, no
hay esa variacion en DE y ello puede ser atribuible a una reducida variabilidad genética en la
forma cultivada. Entre tratamientos solo hay diferencias significativas (P<0.001) de IE adaxial
en la forma cultivada de Phascolus vuigaris, siendo menor bajo Sequia (Cuadro 3); no se
detectaron diferencias entre las formas silvestre y cultivada, observadas bajo Riego, como si la
capacidad epidérmica de diferenciar estomas hubiera alcanzado su limite menor (~14%). Aun
asi, DE adaxial para la forma cultivada de Phascolus vulgaris no parcce ser afectada por el
tratamiento; sin embargo, la DE en la forma silvestre es significativamente mayor (P<0.0001)

bajo Sequia, siendo notable en el genotipo asociado a Jalisco (Figura 14).

Las diferencias observadas en IE adaxial entre tratamientos se relacionan con un fenémeno
poco o nada documentado hasta ahora por la literatura: el aborto estomatico (Figura 6E). Este
consiste, de acuerdo con lo observado, en la interrupcion del proceso normal de diferenciacion
de las células oclusivas descrito en la literatura (Shah y Gopal, 1969: Zhao y Sack, 1999), la
cual se detiecne en la formacién del meristemoide o en alguna fase posterior y c¢s
particularmente frecuente en epidermis foliares desarrolladas bajo Sequia (Cuadro 3). El
indice de aborto estomi:tico (1AE) relaciona ¢l nimero de estomas inmaduros con ¢l mimero
de estomas totales (maduros ¢ inmaduros) por mm® de epidermis. Dado que ¢l fendmeno esta
asociado intimamente con la Sequia, no es posible contrastar con los resultados bajo Riego.
Los resultados de IAE adaxial revelan diferencias significativas (P<0.05) entre las formas
silvestre y cultivada de Phascolus vidlgaris. siendo ~30% mayor cn las altimas (Cuadro 3). No
sc observan diferencias entre los genotipos cultivados de 2. vulgaris, pero si entre los
silvestres (P<0.05), acentuado por la ausencia de aborto estomitico en el genotipo asociado a
Durango (Figura 15). Ademais, hay indicios de que el IAE adaxial se encuentra relacionado
con el origen de los materiales (N=120; gl=2: F=9.09; P<0.0005), con una mayor incidencia

en genotipos originarios de ambientes mas himedos.
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INDICE DE ABORTO EéTOMATlCO ADAXIAL

Mesosmérica  Jalisco Ourange Mesoamdrica  Jalisco Durango T akse. Sid.
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Figuras 15. indice de aborto cstomatico de Ia epidermis adaxial de genotipos silvestres y cultivados de
Phaseolus vulgaris agrupados por procedencia. Nétese la reduccidn progresiva desde Mesoamérica n
Durango entre los genotipos silvestres. En el g ipo silvestre pr i de D go no s¢ d
aborto estomitico.

Los resultados de IAE y DE parecen contradictorios, puesto quec, pese a la incidencia del
primero, se observan incrementos en DE (Cuadro 3): sin embargo, resulta evidente que el
efecto de IAE repercute menos en DE debido al enmascaramiento que produce la reduccion de
ACE quc hace que las estructuras epidérmicas se acerquen mis entre si. En este escenario, es
importante resaltar que en ¢l genotipo cultivado asociado a Durango (Figura 14), DE sea
significativamente menor en sequia (200.0+78.5 estymm? riego: 172.5+75.1 est/mm* sequia

P<0.05).

Como se menciond antes, la mayon'a de los estomas de Phaseolus vulgaris se encuentran
localizados en la epidermis abaxml dc Ia hoja. Los resultados de IE abaxial indican que no hay
diferencias entre las formns sxlvcslrc v cultivada de 2. vilgaris (Cuadro 3): tampoco hay
diferencias entre los gcnoupos cultivados: sin embargo, entre los genotipos silvestres, los
resultados revelan unc el IE abaxial del genotipo asociado a Durango, es significativamente
menor (P<0.01) ‘en su grupo (Figura 16), coincidiendo con lo observado ¢n su cpidermis

adaxial.
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Figuras 16. indice estomitico dc la cpndu‘ml\ abaxml de genotipos silvestres ¥y cultivados de Phaseolus
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Figuras 17. Densidad ecstomitica de la cpldcrvnm abaxial de 5cnonpos silvestres y cultivados de
Phaseolus vulgaris, agr 1 por ¥y por hidricos. Nétese la reduccion
progresiva desde Mesoamdérica a Dumnbo entre los genotipos silvestres: dicho patron no es apreciable en

los genotipos cultivados.
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Los resultados tampoco revelan diferencias significativas en DE abaxial entre las formas
silvestre y cultivada de Phaseolus vulgaris (Cuadro 3). Sin embargo, entre los genotipos
silvestres las diferencias son significativas (P<0.0001), siendo menor la DE abaxial del
genotipo asociado a Durango (Figura 17); ademas, hay indicios para suponer una relacién con
el ambiente de origen de estos genotipos (N=120; gl=2; F=48.13; P<<0.00001) que sugiere
una menor DE abaxial en germoplasmas de ambientes semidridos, esta relacion también se
observa, aunque es menos evidente, en los genotipos cultivados (N=120; gl=2; F=13.2;

P<<0.00001).

En la epidermis abaxial también se observa aborto estomitico bajo condiciones de Sequia. El
1AE abaxial es significativamente menor (P<0.05) en la forma silvestre que en la cultivada de
Phaseolus vilgaris (Cuadro 3). Ambos genotipos, silvestre y cultivado, asociandos a Durango
presentan lAE significativamente menor (P<0.005) dentro de sus respectivas categorias
(Figura 18); esto pudiera indicar una posible vinculacién entre cllos, lo que podria estar
relacionado con un cierto grado de tolerancia a la sequia; ademas, hay indicios que permiten
relacionar el IAE abaxial con el origen de los genotipos tanto silvestres (N=120; gl=2;
F=15.12; P<<0.00001) como cultivados (N=120: gl=2; N=8.1: P<0.00!) quec sugicren un
menor 1AE en las poblaciones originarias de regiones mas secas. No se observan diferencias
en la DE abaxial entre tratamientos en la forma cultivada de P. vulgaris pero si en la forma
silvestre, siendo significativamente mayor (P<0.00001) bajo Sequia. Una vez mas sc presenta

discrepancia entre IAE y DE, que revela el efecto de enmascaramiento debido a AF y ACE.

La capacidad de abortar estomas cn Phascolus vulgaris, asociada al estrés hidrico, puede ser
indicativo del grado de adaptacion a las condiciones ambientales prevalecientes en sus drcas
de origen. Las evidencias experimentales indican que la DE en maiz estad controlada
genéticamente y pucde ser afectada por ¢l medio ambicente (Heichel, 1971). Si esto fuera cierto
también en . vulgaris, los resultados del 1AE (Figura 18) lo confirmarian. En todo caso, Ia
forma cultivada habria heredado este mecanismo de control estomitico de sus ancestros
silvestres, ya que éstos también lo presentan en condiciones de estrés hidrico. Se puede
afirmar que la forma cultivada es mis susceptible al estrés hidrico, tal vez, como consccuencia
de las condiciones artificiales de crecimicnto, como el riego, la siembra ¢n periodos de lluvia o

la seleccion de genotipos de ciclos de vida mis cortos ¥ ajustados a estos periodos favorables.
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INDICE DE ABORTO ESTOMATICO ABAXIAL
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Figuras 18. Indice de aborto estomitico de Ia cpldcrmls abaxial dc genotipos silvestres y cultivados de
Phaseolus vulgaris, agrupados por pr d las simili que sc reprod entre formas
silvestres y cultivadas, asi como la baja mcldcncm de aborto estomitico abaxial en los genotipos
asociados con regioncs semidridas.

Pubescencia: El nimero, tamafio y posiciéon de los tricomas son caracteres muy variables en
Phaseolus vulgaris (Moreno et al., 1993; Dahlin ef al., 1992). En el presente estudio los
resultados revelan que, los tricomas, al igual que los estomas, son mas abundantes en ia
epidermis abaxial. El indice de pubescencia (IP), que es un indicador de la capacidad de
diferenciacion de tricomas de la epidermis, mostrd scr en la superficie adaxial de P. vulgaris
bastante bajo (Figura 19), aun asi, es significativamente mayor (P<0.005) en la forma silvestre
(Cuadro 3). Hay similitud entre el genotipo silvestre asociado a Jalisco y ¢l cultivado asociado
a Durango que podria tener implicaciones genéticas, cuando menos, mas de las que existen en
individuos promedios de la misma especie. Pese a los valores de IP adaxial, la densidad de
tricomas (DT) revela una mayor frecuencia de la esperada, particularmente en los que ¢l IP es
cero. Como era previsible, los tricomas son significativamente (P<0.01) mas abundantes en los

genotipos silvestres (Figura 20).




INDICE DE PUBESCENCIA ADAXIAL
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Figuras 19. indice de pubescencia de la cpidermis udaxml de genotipos silvestres y culuv.ndo< de

Phaseolus vulgaris, agrupados por pr { ia y por hidricos. Nétese 1a o entre el
silvestre asociado a Jnhcco yel culnvado o a D 2o, incl bajo scquia. También es apreciable
la diferencia entre los silvestres aM crica y D go.
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Figuras 20, Densidad de tricomas dc 1a epidermis ndnxlnl de genotipos silvestres y culnv.ndos de I’hau’alu‘
vulgaris. agrur 3 por pr d ¥ por hidricos. Pese a las apari lar:
entre genotipos de la misma categoria no son significativas, tampoco ¢l cfectio de los tratamientos.
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El IP adaxial no es afectado por los tratamientos, aunque los resultados indican diferencias en
DE adaxial entre tratamientos en la forma silvestre de Phaseolus vulgaris (Cuadro 3),
resultando significativamente mayor (P<0.0001) bajo Sequia. Este aparente incremento en el
nimero de tricomas podria resultar de las disminuciones observadas en AF y ACE. Por su
parte, no hay diferencias significativas en el IP abaxial entre las formas silvestre y cultivada de

Phaseolus vulgaris (Cuadro 3) ni entre los distintos genotipos (Figura 21); tampoco hay

diferencias en DT abaxial.
INDICE DE PUBESCENCIA ABAXIAL

8
§, 6
-4
4
=3 2
g 8
w6 i
>
3
4
2 I 2 Err. Std.
. Mesoamérica Jalisco Durango Mesoameérica Jalisco Durango © Media
Cultivados Silvestres
ial de g i sil Y cultivados dc Phaseolus

Figuras 21. indice de pubescencia de la cpldcrmns
vulgaris, agrupados por pr 4 ia, y por
significativas. Es ble la denciu de incr hacia las

hidricos. Pcsc a las apariencias, las diferencias no son
semidridas.

Los tratamientos parecen no afectar al IP ni a DT, exccpto en la poblacion silvestre asociada a
Jalisco, en la que DT abaxial es significativamente mayor bajo Sequia (77.5 tric/mm® en
Riegos 137.5 tric/mm? en Sequia. P<0.01). Los resultados también sugieren que ¢l efecto que

pudiera tener el estrés hidrico sobre la pubescencia foliar de P. vulyaris, solo seria indirecto,

es decir, a través del efecto que tiene, por ejemplo, sobre ACE. A pesar de no haber

diferencias significativas en cl IP abaxial entrc genotipos, hay indicios (N=120; gl=2; F=3.8:

P<0.05) que permiten suponer una rclacion entre la procedencia de los mismos con

incrementos en la pubescencia abaxial hacia regiones mas secas y frias (Figura 21). Ademas,

dado que cn la cpidermis abaxial sc presenta el mayor namero de estomas, cabe hipotetizar
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que incrementos de la pubescencia abaxial pudiera tener incidencia en la reduccién de la
transpiracion, puesto que contribuiria a estabilizar la capa limite que suele saturarse de vapor
de agua, reduciendo la diferencia de los potenciales hidricos entre los medios interno y externo
de la hoja. Navea (1997) observo en el genotipo cultivado Canario 107, sensible a la sequia y
bajo estrés hidrico, incrementos significativos de pubescencia en la epidermis abaxial,
tendencia apoyada por algunos de los resultados de este estudio. No obstante, a los tricomas
también se les atribuyen diversas funciones, como dcfensa contra insectos (Pillemer y Tingey,

1976) o barrera contra el rocio (Shaik y Steadman, 1988: citado por Dahlin er al., 1992).

Dec los tres tipos de tricomas descritos para Phaseolus vulgaris, (unicelular-recto, unicelular-
unciforme y multicelular-glandular o globular), en el tricoma globular (Tg; Figura 6F) el IP
abaxial difiere significativamente (P<0.0001) entre genotipos silvestres y culiivados. El
contenido de los tricomas globulares es desconocido, al menos parcialmente, ya que sc ha
reportado que contienen sales de potasio y que sus vacuolas presentan proteinas (Uphoff 1962;
O Brien, 1967; citados por Fahn, 1979), que al parecer son ricos en fosforo (Dahlin er al.
1992) y que su capacidad de ser tefidos con Sudan III (Navea., 1997) sugiere la prescencia de
lipidos. A pesar de lo poco concluyentes de los datos obtenidos en el presente estudio, parece
existir una relacion entre la pubescencia y el estatus hidrico de la planta, por lo que sc sugiere

estudiar un mayor niimero de genotipos.

Tallo y xilema secundario: El drea del tallo (AT), al igual que AF, no es estrictamente un
atributo anatémico, sin embargo ha sido incluido por ser la primera de una serie de diferencias
menos aparentes sobre la plasticidad estructural de Phascolus vulgaris (Figura 22). Los
resultados revelan que no hay diferencias en el area del tallo (AT) entre las formas silvestre y
cultivada de . vulgaris (Cuadro 4). AT no varia entre los genotipos cultivados, sin embargo.
entre los genotipos silvestres, el asociado a Mesoamérica muestra un AT significativamente
mayor (P<0.001) a los de Jalisco y Durango, entre los que no hay diferencias (Figura 23). Hay
indicios que permiten suponer que en los genotipos silvestres AT se relaciona con la
procedencia de los genotipos (N=15; gl=2; F=47.74; P<0.00001) a través de una tendencia a
reducirse hacia las regiones mas sccas. Sorprendc no observar diferencias en AT entre formas
silvestre y cultivada de P. vulgaris, puesto que sc esperaria cierta alometria con hojas y frutos

que son mas pequeiios en la silvestre y mas grandes la cultivada (Smartt, 1990).
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Figura 22, Scccion transversal de Ia base del tallo de genotipos silvestres de Phascolus vulgaris (40x)
procedentes de tres regiones distintivas de México. Las filas, de arriba hacia abajo, corresponden a

A la derecha, individuos desarrollados bajo Riego y la

Durango, falisco y M tca, resy

de ta izquierda, bajo Sequia.
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Cuadro 4. Atributos anatdmicos caulinares de formas silvestre y cultivada de Phaseolus
vulgarl: bajo tnnarmenlos dc Rxego ¥ Sequia; los valores representan la media + desviacién

d: (¥) Difc ivas entre formas; (*) diferencias no ﬁlsnerﬂ"V&lQ entre
tratamientos. (P<0.05)

SILVESTRE CULTIVADA

CARACTER UNIDADES RIEGO SEQUiA RIEGO SEQUIA
Arca Tallo mm? 653+11.8 383464 666+61 553+6.5
Arca medular mm? 13.8+23 134+30° 294+42 295+6.2°
Area xilemitica v mm? 355+ 110 15.3+5. 23.1 +53 12.7 +4.2
Arca cortical mm? 16.0 +4.7 9.7+2.1 140+ 2.7 131 +2.5°
Proporcién Xilema v % 53.6 8.6 39.2+49.0 34.7+67 233 +8.1
Valor de Huber v mm¥/em? 295+ 1.2 220+0.65" 094021 093+ 0.38¢
Vasos totales v - 2854 + 934 1165 + 280 1545 359 1132 + 605*
Vasos solitarios v % 5.0+32 266+78 31.3+97 466110
Densidad de vasos Vasos/mm® 826247 86.5+40.5 * 69.7+24.6 963553
Didmetro dec vaso v um 942+ 189 49.4+17.0 592+ 161 43.0+12.2
Vulnerabilidad - 121 %043 0.73:0.36 095+0.39 0.57+0.27
Conductividad Relativa v x10* 436.9+£207.3 34.4+229 529+193 20.1+109 ¢

Sin embargo, hay diferencias estructurales enmascaradas en las similitudes de AT entre las
formas silvestre y cultivada de Phaseolus vulgaris. El drea medular es significativamente
menor (P<0.0005) en la silvestre, mientras que el drea del xilema es significativamente menor
(P<0.0005) en la cultivada (Cuadro 4). La médula, habiéndose antes de la aplicacién del
tratamiento de Sequia, no varia en irea: pese a ello, AT cs menor bajo Sequia v es mayor su
cfecto sobre la forma silvestre (~30%: P<0.0005) que sobre la cultivada (~17%: P<0.01). AT
sc¢ reduce significativamente (P<0.001) en todos los genotipos silvestres, micntras que entre
los cultivados, s6lo es significativa (P<0.001) la reduccidon en el genotipo asociado a

Mesoamérica (Figura 23).

El xilema es un tcjido que cumple una doble funcién, la de conducir agua y minerales hasta las

hojas y la de dar soporte y resistencia mecanica al vastago. En piantas con crecimiento
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secundario, como Phaseolus vulgaris, su incr:ememo depende de la actividad del cambium
vascular. Pese a no haber diferencias de AT entre las formas silvestre y cultivada de P.
vulgaris, si es significativa (P<0.001) la diferencia en la proporcion del xilema (Cuadro 4). De
hecho, la forma silvestre desarrolla un xilema cuya drea es ~30% mayor que el de la forma
cultivada (Cuadro 2). Esta mayor proporcion de xilema (PX) en la forma silvestre, pcrmite
suponer en ella una mayor actividad del cambium vascular. Los resultados también revelan
que hay diferencias de PX asociadas con el origen de los genotipos tanto silvestres (N=15;
gl=2; F=12.51; P<0.005) como cultivados (N=15; gl=2; F=13.47; P<0.005), siendo mayor en
los asociados a Mesoamérica (Figura 24) y pudiera relacionarse con una mayor disponibilidad

de agua.

AREA EN SECCION TRANSVERSAL DEL TALLO

£
=
T .‘I : l tDev. Std.
Mesoamérica Jalisco Durango Mesoamérica Jalisco Durango © Maedia
Cultivades Silvesires
Figuras 23. Arca transversal del tallo de y:nollpos silvestres y cultivados de Phasceolus vulgaris,
agr os por lay ¥ por hidncom Nétese que hay una tendencio a reducir ¢l
area, desde M érica hasta D go. cntre los g pos silvestres bajo Ricgo.

La literatura seiiala que una dec las formas de incrementar la eficiencia en la conduccion del
agua es aumentando el area transversal del xilema (Fcebruary er al.. 1995), lo que supondria
una eficiencia en la conduccion menor cen la forma cultivada de Phaseolus vulgaris que la
silvestre; de ser asi, la deficiencia seria compensada por los cuidados proporcionados por el
hombre. Por su parte, los genotipos silvestres, ademais de los ajustes de sus ciclos biologicos a

los periodos de lluvia (Delgado S. er al., 1988), cuentan con un sistema relativamente mas
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eficiente para afrontar las contingencias climiticas. Destaca el hecho que en los genotipos
asociados a Mesoamérica, con mayor drea de xilema, también presentan mayor AF, por lo que

tiene sentido que se encuentren equipados con un sistema conductor mas eficiente.

PROPORCION DE XILEMA EN EL TALLO

I_ 1 Dev. Sid.

Mesoamérica Jalisco Durango Mesoamérica Jalisco Durango © Media
Cultivados Silvestres

Figuras 24. Proparcién del drea del XIILmﬂ con rc'spt.cto nl drea del tallo de genotipos silvestres y
cultivados de Ph /i \'ulgarls, agr por pr ¥y por i hidricos. Nétese la
superioridad de la proporcion de xilema de los genotipos silvestres sobre los cultivados; ademads, es
menor en el asociado a Jalisco de habito trepador.

E! valor de Huber (HV), o drca relativa de conductividad, como una medida del gasto en tejido
caulinar por unidad de drea foliar (Zimmermann, 1982; Ewers y Zimmermann, 1984; Tyrec y
Ewers, 1991), fuc estimado con base en los datos disponibles (area del xilema / area foliar).
Los resultados del HV sugieren que la inversién en xilema es significativamente mayor en la
forma silvestre quc en la cultivada (Cuadro 4): entre los genotipos cultivados las diferencias
no son significativas, pero si entre los silvestres: tal como lo sugiere PX. el genotipo silvestre
mesoamericano invierte significativamente mas cn tejido caulinar por cm” de AF quc los de

Jalisco y Durango (Figura 25).

En este sentido, son de subrayar las diferencias en hidbito entre los genotipos, ya que para ¢l
silvestre, asociado a Jalisco. de habito trepador, tiene sentido una menor inversion cn xiiema

(especialmente en tejido mecianico) por ecm® de hoja: micntras que entre los genotipos
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asociados a Mesoamérica y Durango, ambos dc hadbito postrado, la diferencia de HV
probablemente obedece a diferencias en la disponibilidad de agua en sus regiones de origen
(Acosta-Gallegos er al., 1998) como sugieren los resultados, que relacionan HV con la
procedencia de los materiales (N=15; gl=2;: F=18.29; P<0.0005). Esto permite suponer la

reduccion de HV con decrementos hidricos asociados a ambientes secos.

AREA RELATIVA DE CONDUCTIVIDAD

6
5F
4
-3
£
o
2
= 1
g o
E [}
z B
@ 4
o ZX= 2Dev. Std.
Mesoamérica Jalisco  Durango Mesoameérica Jalisco  Durango o Madia
Cultivados Silvestres

Figura 25. Valor de Huber (drea del xilema en la base del tallo / drea foliar del foliolo terminal de la
cuarta hoja) de genotipos silvestres y cultivados de Phascolus vulgaris, agrupados por procedencia, y
por tratamicntos hidricos. Es notable la diferencia de nacion de xilema por unidad de drea foliar
entre genotipos silvestres y cultivados y el cscaso cfecto de los tr alti

en estos

Las diferencias de PX entre tratamientos son significativas en las formas tanto silvestre
(P<0.001) como cultivada (P<0.01) de Phascolus vulgaris. Merece destacar que de todos los
genotipos, solo el cultivado asociado a Jalisco parece no ser afectado por ¢l tratamiento de
Sequia (Figura 24). Por otra parte, el HV solo es afectado significativamente (P<0.001) por ¢l

tratamicnto de Sequia en el genotipo silvestre asociado a Mesoamérica (Figura 25).

¥asos: En las angiospermas ¢l movimiento de agua desde el suelo hasta la hoja que se produce
a través del xilema, se realiza principalmente por medio de conductos denominados vasos,
cuyo numero, longitud y didmetro varian ampliamente dentro de un mismo individuo, entre
individuos, entre especies y de un ambiente a otro. Los resultados muestran que en Phascolus
Ttelal _"“A. v
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vulgaris el nimero total de vasos (VT) en una seccién transversal es significativamente mayor
(P<0.001) en la forma silvestre que en la cultivada. Entre los genotipos silvestres es
significativa la diferencia (P<0.001) entre los procedentes de Mesoamérica y Durango;
mientras que entre los genotipos cultivados las diferencias no son significativas (Figura 26).
Los resultados también permiten suponer la existencia de una relacién de VT con la
procedencia de los genotipos silvestres (N=150; gl=2; F==45.98; P<<0.0001) seglin la cual el

numero de vasos se reduce hacia las regiones semidridas.

NUMERO DE VASOS
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Figura 26. Numcro total (dc vasos (ugrupndos y &ohl.xnos) de genotipos silvestres y cultivados de
Phaseolus vulgaris, agrupados por pr ¥ por hidricos. Es notable la tendencia a
reducirse el n® de vasos desde Mesoamérica hasta Durango, en los silvestres en Riego: destaca ¢l efecto
de la Sequia sobre esta tendencia.

Los resultados bajo Seguia revelan que VT se reduce significativamente (P<0.001) sélo en la
forma silvestre de Phaseolus vulgaris (Cuadro 4): no obstante, el genotipo asociado a Durango
no es afectado por los tratamientos, sugiricndo menor plasticidad. Estas diferencias en VT
sugicren que la forma silvestre de P. vudgaris cs capaz de adecuar su anatomia a los cambios
hidricos del medio, lo cual podria interpretarse como una ventaja adaptativa de esta forma

sobre la cultivada.
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Vasos solitarios: Hay diferencias significativas (P<0.0005) en la proporciéon de vasos
solitarios (PVs) entre las formas silvestre y cultivada de Phaseolus vuligaris, siendo
notoriamente mayor en los cultivados (Cuadro 4). Entre los genotipos silvestres las diferencias
no son significativas, mientras que entre los cultivados, son significativas (P<0.01) las
diferencias entre los procedentes de Mesoamérica y Jalisco (Figura 27). También es
significativa (P<0.001) la diferencia en PVs entre tratamientos, siendo mayor en Sequia en las
formas de P. vuligaris: destaca el incremento de PVs hasta ~30% en la forma silvestre por
efecto dcl estrés hidrico. El tratamiento de Sequia afecta significativamente (P<0.05) a todos
los genotipos silvestres, micntras que entre los cultivados, solo es afectado significativamente

(P<0.001) el genotipo asociado a Jalisco.

ABUNDANCIA RELATIVA DE VASOS SOLITARIOS

Vasos solilarios (%)
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Figura 27, Proporcion de vasos solitarios de genotipos silvestres y cultivados de Ph vulgaris, agrug
por pr i fa, y por i hidricos. Es notable la diferencia entre genotipos estres y cultivados;
bién es ap i su iner bajo Sequia, particulurmente en los genotipos silvestres.

Los incrementos en PVs observados en Phascolus vulgaris como respuesta al estrés hidrico
contradicen a la literatura (Baas er al.. 1983; Carlquist. 1980) en la quc se encuentra
incrementos en la densidad de los vasos agrupados, y no de los solitarios, en ambientes sccos,

como un mecanismo tendiente a reducir las interrupciones en el flujo de agua por cavitacién,
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ya que la interrupcién en uno de los componentes, afectaria poco el movimiento de agua a
través del grupo que actiia como una unidad; obviamente, esto dificilmente ocurriria en vasos
solitarios. La literatura sefiala ventajas asociadas a la cavitacion, ya que el que incremento en
1a resistencia al flujo de agua se interpreta como una sefial que ocasiona el cierre temporal de
los estomas, fenémeno que contribuiria a aliviar la tension de los vasos, debido a que
permitiria que el agua atrapada por embolismos fluya hacia otros vasos (Lo Gullo y Salleo,

1992; Nardini y Salleo, 2000).

Did o del I de vasos: El diametro de los vasos de Phaseolus vulgaris es

significativamente mayor (P<0.00001) en la forma silvestre que en la cultivada lo que
conjuntamente con un mayor VT, permitiria suponer una mayor cficicncia en la conduccién de
agua (Cuadro 4). Entre los genotipos cultivados. el 8 (diametro) mayor significativamente
(P<0.0005) se encuentra en el genotipo asociado a Mesoamérica, lo que podria relacionarse
con ¢l posible ambiente himedo de su lugar de procedencia; en tanto que, entre los silvestres,
el 8 es significativamente menor (P<0.00005) en e! genotipo asociado a Durango,
caracteristica que podria estar relacionada con el ambiente semiirido de procedencia, tal como
lo seiiala la evidencia experimental en otras especies (February er al. 1995); este rasgo
también podria ser considerado como otra evidencia ecotipica para la especic (Figura 28). De
hecho, los resultados permiten suponer una relacién entre 8 y la procedencia de los genotipos
silvestres (N=150; gl=2; F=25.75; P<0.000001) y sugieren una reduccion del 0 hacia regiones

mas secas.

La notable diferencia en el 8 entre las formas silvestre y cultivada de Phascolus vulgaris bajo
Riego, se reduce apreciablemente en condiciones de Sequia; sin embargo, ésta sigue siendo
significativa (P<0.00001): estos resultados sugieren quc el efecto del estrés hidrico es mayor
cn la forma silvestre que en la cultivada de . vulgaris (Cuadro 4). La reduccién observada en
el didmetro de los vasos a causa del estrés hidrico corrobora lo reportado para otras especies

Ichosas y herbaceas (Baas y Schweingruber, 1987).
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DIAMETRO TANGENCIAL DEL LUMEN DE LOS VASOS

Didmetro (micras)

T sDev. Std.
MescamséricaJdalisco Durango MesoaméricaJdalisco Durango o Media
Cultivados Silvestres
Figura 28. Didmctro tnn;cncml de vasos dc genotipos silvestres y cultivados de  Phascolus vulgaris,
agmpndos por pr d ¥ por tr hidricos. Es notable la superioridad de las formas
silves H én lo es lu reduccién del dia 0 observada por efecto del estrés hidrico.

FRECUENCIA DE DIAMETROS

(%)

0|2345757591011121314150|23456789101112131415
Cultivados Sitvestres
Clase didmetro (10 micras)
Figura 29. Fr i de dia jal de vasos en formas cultivada y silvestre de Phascolus

vulgaris agr por i hldncos. S el despl i de la f ia hacia didmetros
menos amplios que ocurre en las formas silvestres bajo Su,um Las clases aumentan de 10 en 10 micras.

(N=375).
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En Vitis vinifera los vasos con diametros entre 35-65 uum se consideran como el resultado del
compromiso entre la eficiencia y la seguridad de la conduccion de agua, que les permite
recuperarse de posibles bloqueos por cavitacién (Salleo y Lo Gullo, 1989; citado por Van
Rensburg et al.,, 1994). Sin embargo, otros estudios sugieren que la correlacidn entre
vulnerabilidad y el diimetro es baja (Tyrec er al., 1994; citado por Pockman y Sperry, 2000).
La forma silvestre de Phaseolus vulgaris bajo Riego presenta ~80% de vasos con @ entre 80 y
120 pm, mientras que la cultivada presenta ~80% de vasos con 6 entre 30 y 70 pum: sin
embargo, bajo Sequia, ambas formas presentan ~80% de vasos con @ entre 30-70 um. De
acuerdo con estos resultados (Figura 29), la forma cultivada de P. vulgaris estaria mucho mas
restringida quc la silvestre en los valores de compromiso seciialados en la literatura, como
consecuencia la forma silvestre presenta una mayor amplitud de 0, lo que le permitiria una
conductividad mayor cuando el agua estd disponible y crecer ripidamente, en situaciones

hidricamente adversas, aseguraria la conduccién mediante la reduccién de 6.

Densidad de vasos: Ademas de las diferencias observadas en PX y VT, los resultados revelan
diferencias significativas (P<0.05) en la dcnsu‘lad de los vasos (DV) entre las formas silvestre

y cultivada de Phaseolus vulgar:s. stendo menor en los cultivados (Cuadro 4); estas

y culuvadas de P. vulgaris podria ser otra

diferencias en DV entre formas silvestre:
consecuencia del ambiente artificial’ y los cuidados del hombrc aplicados durante ¢! proceso de

domesticacion.

Los resultados también revelan que DV es signiﬁcativamente mayor (P<0.05) en los genotipos
asociados a Jalisco, tanto silvestre como cultivado (Figura 30), posiblemente debido al habito
trepador de las lianas, asociado a ambientes himedos y sombrios, dada la baja inversion en
tejido mecanico (Tyrec y Ewers, 1991) lo cual es aplicable, cuando menos, al genotipo
silvestre cuyo hibito de crecimiento es del tipo 1V y sorprende que en los genotipos asociados
a Durango. de hibito similar, difieran anatémicamente. Estos ultimos, al contrario, presentan
DV significativamente menores, lo cual pudiera estar determinado por ¢l ambiente semiarido

del que provienen dichos genotipos.

De acuerdo con los resultados, parece haber un efecto estimulador del estrés hidrico sobre DV

sin embargo. es de destacar que las diferencias entre tratamicentos solo son significativas
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(P<0.00001) en la forma cultivada de Phaseolus vulgaris, pero no en la silvestre (Cuadro 4).
Debido al dramatico incremento de DV en la forma cultivada de P. vulgaris bajo Sequia,

desaparece la diferencia observada entre formas bajo Riego.

DENSIDAD DE VASOS

Densidad (vasos / mm2)
a
o

+Err. Std.

© Media

Mesocamaéerica Jalisco Durango Mesoamérica Jalisco Durango
Cultivados Silvestres

F".,urn 30 Densidad de vasos de genotipos silvestres y cultivados de Phu:u;luv \-ul‘;un\, .u,rupado:. por
¥ por hidricos. Es notable la superioridad de los g fos a Jal
bién lo es el i obscrv.ldo cn los genotipos asociados a Dumnl.o por efecto de la Sequia.

Debido a la litud de las desviaci indar, las dias van pai del crror estandar.

Aunque también merece destacar que no en todos los genotipos ¢l tratamiento de Sequia
produce el mismo cfecto; por ejemplo, en el genotipo silvestre asociado a Mesoamérica, DV
es significativamente menor (P<0.0001): en los genotipos asociados a Jalisco no hay
diferencias: y en los asociados a Durango, DV es significativamente mayor (P<0.0001). Estos
resultados hablan de la notable variabilidad dentro de la especic y de los diversos efectos que

un mismo agente pucde tener en un mismo atributo anatomico (Figura 30).

Es neccesario tener presente que ia DV ¢s un parimetro que es afectado tanto por ¢l numero de
vasos como por el drea del xilema y, como sc ha visto previamente, ambos rasgos dificren
notablemente de un genotipo a otro y dc un tratamiento a otro. El caso del genotipo silvestre

asociado a Jalisco e¢s, en este sentido, muy evidente: su VT es muy superior a los demas bajo
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Riego y cae dramiticamente bajo Sequia, 10 que supondria una reduccién notable en DV, sin
embargo, ésta apenas varia entre tratamientos. Como contraparte esta el genotipo asociado a
Durango, en ¢l que VT no es alterado por los tratamientos, sin embargo, DV difiere
significativamente entre ellos. Todo esto sugiecre una amplia plasticidad del atributo en

Phaseolus vulgaris.

Conductividad relativa: Como ya se ha mencionado, el movimiento vertical del agua se
produce pricticamente a través de los vasos, cuya conductividad es proporcional al radio del
lumen elevado a la cuarta potencia (Zimmermann, 1983); la conductividad relativa (CR) aqui

estimada, es ¢l resultado del producto de dicho valor por la densidad de vasos (vasos/mm?).

CONDUCTIVIDAD RELATIVA

Log (rd.DV)

T tDev. Std.

Mesoamérica Jalisco Durango Mesoamérica Jalisco Durango © Media
Cultivados Silvestres

Figura 31. Conductividad relativa de genotipos silvestres y cultivados de Phaseolus vulgaris. agrupados
por pr fencia, ¥ por tr i hidricos. Dada la naturaleza exponcencial de los valores. sc representa
el valor logaritmico (basc 10). Es notable la supcrioridad de los genotipos silvestres; lo mismo que su
capacidad para reducirla bajo Sequia.

Los resultados revelan una cnorme diferencia en la CR dc las formas silvestre y cultivada de
Phaseolus vulgaris, 1a cual fue significativamente mayor (P<0.00001) en la primera (Cuadro
4). Entre las poblaciones cultivadas no hay diferencias significativas en CR: sin embargo,
entre las silvestres, la conductividad es significativamente menor (P<0.0001) en el genotipo

asociado a Durango, lo cual era de esperarse debido a su menor 6. En la forma cultivada de
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Phaseolus vulgaris la CR no es afectada por los tratamientos pero si en la forma silvestre, ya
que ésta es significativamente (P<0.0001) menor bajo Sequia en todos los genotipos; debido a
esto, las diferencias entre las formas silvestre y cultivada de P. vuwlgaris, observadas bajo

Riego son minimas (Figura 31).

Tres mecanismos permiten cambiar la conductividad hidrica: la modificacidn de la superficie
del xilema, asi como 1a densidad de los vasos y su diametro; de éstos, cl Gltimo es la variable
anatémica mdas importante para la modificacion de la conductividad en las dicotileddneas
(February et al., 1995). Estos resultados ponen de manifiesto la existencia de una diferencia
importante entre las formas silvestre y cultivada de Phaseolus vulgaris, como lo es la

capacidad de modificar la conductividad como respuesta al estrés hidrico.

Vuinerabilidad: La vulnerabilidad a la cavitacién (ruptura de la columna de agua) del xilema
es reconocida como uno de los factores mdas importantes de la resistencia al estrés hidrico y
esti correlacionada positivamente con el diametro de los vasos (Lo Gullo er al., 1995) y podria
limitar la distribuciéon geografica de las plantas (Pignatti, 1982; en Tyree et al. 1999). Una
forma de estimar la seguridad en la conduccién de agua al nivel anatédmico es el indice de
vulnerabilidad (V), propuesto por Carlquist {(1977). que relaciona el diametro de los vasos con
su densidad. Los resultados revel’nn dviferem;ias significativas (P<0.0001) de V entre las formas

silvestre y cultivada de Phascolus wvulgaris, la cual fue mayor en la silvestre debido

fundamentalmente al mayor © (Cuadr '4). os resultados también muestran que los genotipos
asociados a Jalisco son signiﬁ_cativamenle (P<0.001) menos vulnerables dentro de sus

respectivos grupos (Figura 32) a causa, principalmente, de sus altas DV.

Hay diferencias significativas (f’<0.00001) en el grado de vulnerabilidad (V) entre
tratamicentos, que fue menor bajo Sequia en ambas formas de Phuascolus vulgaris (Cuadro 4);
debido a la notable reducciéon en la vulnerabilidad de la forma silvestre, las diferencia entre
formas observada bajo Riego se hace minima. Entre los genotipos silvestres, solo en el
asociado a Mesoamérica, aun siendo el mas vulnerable, no se presentan diferencias
significativas entre tratamientos, lo que sugiere por un lado una notable adaptacion a medios
hamedos, y por otro lado, una desventaja ante situaciones dec estrés hidrico. Sin embargo Ia

poblacién asociada a Durango, reduce dramiticamente la vulnerabilidad. lo que posiblemente

515 CON
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le brindaria una enorme ventaja adaptativa, ya que tendria la capacidad de minimizar la
seguridad en condiciones favorables e incrementarla en condiciones adversas. Entre las
poblaciones cultivadas, la asociada a Jalisco tampoco presenta diferencias significativas entre
tratamientos por ser la menos vulnerable, lo cual obedece al menor diametro de vasos y a su
alta densidad (Figura 32). Esta diversidad de respuestas observadas en P. vulgaris, también
manifiesta la variabilidad de mecanismos fisiolégicos en esta especie, la que muy

probablemente ha contribuido a su notable dispersion geogrifica.

VULNERABILIDAD DEL XILEMA
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Mesoamerica Jalisco Durango Mesoamérica Jalisco Durango ©° Media
Cultivados Stivestres

Figura 32. [ndice dr.. Vulncmbllldad del xilema _de genotipos silvestres y cultivudos de Phascolus
vulgaris, agrupad y port hidricos. Es notablc. pesc a las dll‘crcncmﬁ. la
similitud del patrén quc rcﬂcj.m los datos bajo Riego, mis que desaparcee bajo Seq D el
menor efecto de los encl ipo silvestre asociado a Mesoamérica.

La comparacién de los atributos morfolégicos y anatdmicos, tanto foliares como caulinares, de
formas silvestres y cultivadas de Phaseolies vulgaris 'y de sus respuestas al déficit hidrico,
abren paso, al menos, a un par dc interpretaciones posibles: (1) hay suficientes indicios para
suponer que los genotipos silvestres, dada la magnitud de su respuesta, son mias sensibles al
estrés hidrico que los cultivados: no obstante, esto scria inconsistente con la premisa que
supone a los cultivados, por su propia naturaleza, como organismos adecuados a los cuidados
del hombre (ésta es. obviamente, una interpretacion antropocéntrica de los resultados). (2)

Desde otro punto de vista, y tal vez mais plausible, se puede considerar que hay suficientes
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indicios para suponer que los genotipos cultivados, dada la magnitud de sus respuestas y por
su propia naturaleza, han perdido o reducido en buena medida, la capacidad de responder a los

cambios del medio y ello los hace mas susceptibles.

En adicion a todo lo anterior, s¢ aplicé un anilisis de varianza a una serie de atributos
morfoanatdmicos (Anexos 1-3) en relacion a la procedencia de los genotipos; de ellos, s6lo 23
se consideran como altamente significativos (P<0.001). De ellos, 22 en la forma silvestre de
Phaseolus vulgaris y 14 en la cultivada, parecen asociados con la procedencia. Esos atributos
que pudieran relacionarse con factores ambientales propios de los lugares de origen de £.
vulgaris, podrian sumarse a los caractercs morfoldgicos, bioquimicos y genéticos con valor
diagnostico para agruparlos dentro de las razas, ecotipos o categorias genéticas (Singh er al.,
1991b). La relacion menos estrecha entre la procedencia y los genotipos cultivados, podria
apuntar hacia la accién sclectiva del hombre y al tipo de caracteristicas sobre las que ha
centrado su atencidn, las cuales podrian haber cvolucionado e¢n ambientes o regiones
diferentes del area de distribucion actual del genotipo cultivado, lo que coincidiria con lo
observado por Skroch er al. (1998).
Anexo 1. Efecto del origen de los genotipos de Phaseolus vulgaris sobre atributos

morfoanatdmicos foliarcs y caulinares desarrollados bajo Ricgo. N=15; gl=2. (ns)
no significativo a P>0.05; (ps) poco significativo a P>0.01.

SILVESTRES CULTIVADOS
F F
Arca foliar 2.60 ns 13.71 0.0008
Grosor foliar 5.58 F 5.25 ps
Grosor parénquima en empatizada 15.61 0.0005 3.53 ns
Grosor parénquina csponjoso 0.64 ns 1.60 ns
Razon paréng. Empalizadu/Esponjoso 6.56 s 1.76 ns
Arca del tallo 37.74 0.0001 1.46 ns
Area del xilema 21.57 0.0001 13.46 0.0009
Valor de¢ Huber 18.29 0.0002 2.37 ns
Proporcion de xilema 12.51 0.0012 1337 0.0009
Area de la médula 2,79 ns 6.58 ps

Area de la corteza 10.99 0.002 0.80 ps




Anexo 2. Efecto del origen de los genotipos de Phaseolus vulgaris sobre atributos anatémicos

de epidermis desarrolladas bajo Ricgo. N =

120; gl = 2. (ns) no significativo a P>0.05; (ps)
de i

poco significativo a P>0.01. (*) p

Area células epidermis ada

Indice estomitico abaxial

Indice aborto estomitico adaxial*
Indice aborto estomatico abaxial*
Indice pubescencia adaxial

Indice pubescencia abaxial

Indice Tricoma globular adaxial
Indice Tricoma globular abaxial
Densidad estomas adaxial
Densidad estomas abaxiual
Densidad wricomas adaxial
Densidad tricomus abaxial

de sequia.

Silvestres Cultivados
20.66 0.0001 4.55 ps
82,70 0.0001 7,52 0.0009

5,87 0.0037 0,73 ns
7.24 0.0011 332 ps
9.09 0.0002 1.59 ns
15.12 0.0001 8.10 0.0005
4,19 Ps 1.08 ns
180 s 2.86 ns
047 ns 0.85 ns
0.20 ns 1.74 ns
10.81 0.0001 1.65 ns
48,13 0.0001 13.20 0.0001
1,54 ns 1,37 ns
095 ns 1.52 ns

Anexo 3. Efecto de origen de los genotipos de Phaseolus vulgaris sobre atributos

anatémicos del

xilema desarroliado bajo  Ricgo.

N=150; gl =2. (ns) no

significativo a P>0.05; (ps) poco significativo a P>0.01. (*) cn cstc caso N =375,

Silvestres Cultivados

F P F Lid
IN°® de vasos 45.98 0.0001 0.68 ns
IN® vasos solitarios 5.06 0.0075 32.22 0.0001
Diametro vasos * 25.75 0.0001 23.95 0.0001
Densidad de vasos 45.98 0.0001 55.80 0.0001
Densidad vasos so 5.06 0.0075 4.51 Ps
Indice de Vulnersat 10.1s5 0.0001 32.73 0.0001
Conductividad 7.76 0.0006 6.32 0.0021
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Este trabajo implica dos escenarios: en uno se encuentra la forma silvestre de Phascolus

vilgaris que, de no estar vinculada a cuerpos de agua comeo rios, arroyos., lagos o lagunas,

dependeri de los patrones de lluvia o condensacion de rocio propios de sus regiones de origen.

En ¢l otro, la forma cultivada, sometida bastantc menos al azar en el suministro de agua. Para

la supervivencia de ambas es crucial superar la ctapa reproductiva: sin embargo, micntras la

supervivencia de la forma silvestre se satisface con la produccion de unas cuantas semillas, la

de la cultivada depende de su rendimiento, sobre el cual se cjerce la presion de seleccion del

hombre. En las lineas sucesivas se¢ intenta dar una vision de conjunto de una planta de P.

vulgaris a luz de los resultados de este trabajo.
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En su forma silvestre, las hojas son relativamente pequeiias; atn asi, encontramos que ello
puede estar condicionado tanto por la disponibilidad de agua como de luz. Sin embargo,
debido al habito de crecimiento indeterminado, es ficil suponer que el tamaiio de las hojas
puede variar segun las circunstancias durante el ciclo de vida de la planta. En su forma
cultivada, las hojas nunca son tan pequefas y, dado que no debe compectir con otras especies
por la luz, su tamaifio sdlo parece estar condicionado por la humedad del ambiente, sicndo
menores hacia regiones mas sccas; aunque son relativamente grandes (pueden llegar a triplicar
el tamafio de las silvestres), su numero es limitado debido al habito de crecimiento
determinado. En ambas formas la reduccién en talla foliar parece acompaiiarse de incrementos
cn el grosor del tejido asimilador, lo que acentuado en la forma cultivada tiene sentido, dado

que en su rendimiento se centra el interés del hombre.

Es de recordar que la hoja cumple con {a doble funcién de captar energia luminica y asimilar
carbono, por un lado, y, por otro, impedir ¢l sobrecalentamiento de la planta. Para ello es
capaz dc diferenciar algunas células epidérmicas en estomas que regulan el intercambio de
gases con el medio, en una proporcion aproximada de 1:2 (adaxial : abaxial); sin embargo, en
términos de densidad existen variaciones. En su forma silvestre, la capacidad de diferenciar
estomas y la densidad estomatica se reduce en las poblaciones de los ambientes mis secos y, a
diferencia de la talla foliar, la densidad estomatica parece ser independiente de la
disponibilidad de luz, pero no de la disponibilidad de agua. En su forma cultivada, por cl
contrario, se observa mas bien una cierta uniformidad tanto de la capacidad para diferenciar
estomas como de la densidad estomatica, lo que contrasta con lo observado en la talla foliar,
este argumento tiene sentido si se suponc que la disponibilidad de agua csta garantizada en
gran medida. En todo caso. tanto en su forma silvestre como en la cultivada, Phascolus
vidgaris parece disponer de un mecanismo de aborto estomitico que se dispara bajo

condiciones de sequia prolongada, acentuado en las poblaciones de las regiones hamedas.

La hoja, para su funcionamiento normal, requiere de un continuo abastecimiento hidrico que le
permita, por turgencia, la apertura estomitica y con cllo, la toma de¢ diéxido de carbono y el
enfriamiento por medio de la transpiracién. Por su parte, ¢l xilema, ademas de conducir el

agua, da soporte mecanico a las estructuras aéreas de la planta. Como ya se ha mencionado, la
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eficiencia conductora del xilema depende de tres componentes que son la superficie, la

densidad de conductos y el diametro de estos conductos (vasos).

En su forma silvestre, la superficie del xilema de Phaseclus vulgaris parece depender de la
disponibilidad de agua, siendo menor en ambientes mis secos y asociada a hojas mas
pequeiias; pero también parece depender de la disponibilidad de luz, siendo reducida y de
menor resistencia mecanica (propio de los tallos trepadores) en ambientes sombrios
(competencia por la luz), asociada en tales circunstancias a hojas de mas grandes. El drea
relativa de conductividad (valor de Huber), resume lo anterior para P. vulgaris, asi: disminuye
hacia ambientes hiimedos y sombrios. La densidad de vasos disminuye hacia ambientes secos
pero aumenta en ambientes sombrios. La conductividad, dependiente principalmente del
diametro del lumen de los vasos, tenderia a ser menor hacia ambicntes mas secos. Sin
embargo. en su forma silvestre, P. vuligaris presenta una notable plasticidad que le permite
adecuar el niimero y el diametro de los vasos, que parece muy sensiblc a los cambios hidricos
del medio. Tal vez sea esta plasticidad (sumada a la observada en la hoja) lo que ha

posibilitado la amplia distribuciéon geografica de la especie.

En su forma cultivada, con predominio arbustivo, ¢l xilema parcce responder sélo a la
disponibilidad hidrica; ademas, el drea relativa dc conductividad e¢s muy baja y homogénea y a
cllo se suma un bajo numero de vasos, de didmetro mis bien angosto y una reducida
plasticidad. En este contexto, las posibilidades de supervivencia de la forma cultivada de

Phaseolus viddgaris en un medio hidricamente inseguro pareccrian ser escasas.

Ademis de AF, caricter foliar distintivo entre las formas silvestre y cultivada de Phaseolus
wvelgaris, este trabajo revela otros como el grosor de los parénquimas. la capacidad de reducir
¢l nimero de estomas por aborto y ¢l namero de tricomas glandulares. El grosor de los
parénquimas que forman el meséfilo pudiera ser la base de algunas de las diferencias
fotosintéticas, asi como de posibles mecanismos foliares de resistencia a sequia entre formas
silvestres y cultivadas. La capacidad de reducir el nimero de estomas por aborto en respucsta
al estrés hidrico podria ser un mecanismo de autorregulacion. Dicho diferencial, que parece
afectar mads a las formas cultivadas que a las silvestres, muestra mayor sensibilidad entre los

genotipos provenientes dec ambientes mas cilidos y humedos. Estas modificaciones ¢n la
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anatomia foliar, conjuntamente con el AF podrian utilizarse como caracteres diagndsticos

entre formas silvestres y cultivadas para predecir su comportamiento ante el estrés hidrico.

A la luz de estos datos resulta mas comprensible que los genotipos cultivados muestren antes
los sintomas de la marchitez (particularmente en horas del mediodia) y sean los ultimos cn
recuperarse después del riego. Sus hojas, considerablemente mayores, demandarian tal
volumen de agua, que el reducido xilema y sus vasos angostos no podrian satisfacer tan
eficazmente como ocurria en los silvestres, de hojas pequefias, mayor proporcion de xilema y

vasos mas amplios.

El estrés hidrico aplicado evidencia diferencias en la sensibilidad a la sequia entre materiales
silvestres y cultivados de Phascolus vulgaris. Aqui la scnsibilidad debe ser entendida como
capacidad de respuesta ante el estimulo y no como susceptibilidad. Las diferencias observadas
en cada uno de los caracteres entre tratamientos, cuando las hay, son mayores en las formas
silvestres por lo que se puede afirmar que poseen mayor plasticidad. También se¢ pone de
manifiesto que un estrés hidrico prolongado es capaz de producir reducciones en el drea del
tallo, el porcentaje de xilema, el diametro de los vasos y la conductividad relativa, asi como
incrementos en la densidad de vasos solitarios y la seguridad de la conduccion: o que pudicra
no tener efecto como en la densidad de los vasos totales, segun sca el caricter evaluado y el
genotipo ensayado. Es posible que la respuesta diferencial entre genotipos silvestres y

cultivados, se encuentre en diferencias de sensibilidad a nivel del cimbium vascular.

1V) CONCLUSIONES

Existen rasgos anatomicos significativamente diferentes entre los genotipos evaluados. Pero lo
que pudicra ser mis importante es la existencia de diferencias significativas entre las formas
silvestre y cultivada de Phaseolus vulgaris que parccen llevarlas por distintas vias: mientras la
silvestre tiende hacia la adaptacién a las condiciones hidricas imperantes en sus regiones de
origen (ecotipos), lo cual que se reflegja en una notable plasticidad, la segunda, tiende hacia la
independencia de tales condiciones, a cambio de un mayor rendimiento. Esto se evidencia en

dos hechos:
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1) El tejido conductor de agua de la forma silvestre es notablemente variable y parece
capaz de adecuar su seguridad y su eficiencia segun la disponibilidad hidrica, aunado a

cambios asociados en el aparato estomatico.

2) La domesticacion de Phaseolus vulgaris parece haber conducido no sdlo hacia la
seleccién de hojas mas grandes sino también con un volumen de tejido fotosintético
mayor en detrimento del tejido encargado de la difusion horizontal de los gases (entre

cllos, vapor de agua): asi como a una reduccién de la plasticidad del tejido conductor.
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