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RESUMEN 
 

Las plantas crecen en un amplio rango de condiciones ambientales definidas por factores 

como la temperatura, la precipitación y la disponibilidad de nutrientes. Esta diversidad de 

condiciones ambientales hace que las plantas enfrenten disyuntivas en torno a cómo 

invierten los recursos como el carbono (C) para construir sus tejidos. Estas disyuntivas 

derivan en estrategias ecológicas que pueden ser favorecidas por la selección natural 

según el contexto ambiental, impactando en la adecuación del individuo. Por ejemplo, en 

ambientes con baja disponibilidad de nutrientes, las plantas que emplean los recursos para 

construir tejidos más resistentes y longevos suelen mostrar una mayor adecuación (i.e., 

estrategia conservativa). Por el contrario, en ambientes con alta disponibilidad de 

nutrientes, una estrategia adquisitiva en la cual las plantas emplean los recursos para 

generar tejidos de construcción menos costosa, permitiendo un crecimiento más rápido y 

eficiente en condiciones favorables, puede tener un impacto positivo en la adecuación. El 

espectro adquisitivo–conservativo representa una dimensión de variación ecológica 

observada en las comunidades de plantas silvestres a nivel global. Dos espectros 

económicos en torno a la asignación de carbono han sido descritos con claridad para las 

plantas: el espectro económico de las hojas y el espectro económico de raíces. Pese a la 

importancia de estas estrategias ecológicas y los espectros económicos asociados para la 

adecuación de los organismos, poco se sabe acerca de la expresión de los procesos 

evolutivos que han moldeado estas estrategias. Las plantas cultivadas permiten estudiar el 

proceso de evolución bajo domesticación ocurrido desde hace miles de años hasta la 

actualidad.  El estudio de la domesticación y su influencia en la expresión de estrategias 

ecológicas podría aportar una mayor comprensión en torno al funcionamiento de los 

agroecosistemas e incluso aportar al entendimiento de las presiones de selección detrás 

de las correlaciones entre rasgos funcionales y la expresión de los espectros económicos 

de hojas y raíces. El frijol constituye un modelo ideal para estudiar las estrategias ecológicas 

en las plantas de cultivo, ya que existen cinco especies utilizadas que representan cinco 

eventos de domesticación independientes en Mesoamérica (i.e., Phaseolus vulgaris, P. 

lunatus, P. dumosus, P. acutifolius, y P. coccineus), así como otro evento independiente en 

la región andina en el caso de P. vulgaris y P. lunatus. Como resultado de procesos de 

selección directa e indirecta en los que el ser humano ha tenido un papel importante (más 

no exclusivo), cada una de estas cinco especies ha dado lugar a un gran número de 

variedades con adaptaciones a condiciones locales. En el presente estudio se sembraron 

19 variedades locales de frijol en un experimento de jardín común en Villa del Carbón, 
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Estado de México, y comparamos su germinación y nueve rasgos funcionales de hojas, 

tallos y raíces. Los resultados sugieren que las correlaciones entre rasgos foliares, radicales 

y del tallo que reflejan las disyuntivas del espectro adquisitivo–conservativo son tan fuertes 

que éstas se han mantenido aún bajo el proceso de domesticación. Pese a que las 

relaciones entre rasgos funcionales permanecen inalteradas en las variedades estudiadas 

de las especies domesticadas de frijol, encontramos un cierto grado de desacoplamiento 

entre el espectro económico de hojas y el de raíces, respecto a las estrategias ecológicas 

que exhiben las plantas en órganos aéreos y subterráneos. Este resultado se ha reportado 

también para otras plantas de cultivo y en el caso de algunas especies silvestres. Otro 

aspecto que muestran nuestros resultados es que las variedades de frijol muestran 

diferencias en las estrategias ecológicas que exhiben. Éstas se corresponden con las 

preferencias ecológicas de las especies y las características ambientales de los lugares 

donde se cultivan. Las preferencias ecológicas de las especies de frijol se reflejan en la 

tendencia de agrupamiento por especie observada entre las variedades. Por otra parte, los 

niveles de variación en la expresión de rasgos funcionales de hojas, tallos y raíces entre las 

especies de frijol difirieron de forma significativa, y en el caso de algunas especies como P. 

acutifolius y P. lunatus exhibieron rangos de variación más amplios. Los resultados 

obtenidos son de gran interés para guiar y reorientar los esfuerzos de mejoramiento en la 

búsqueda de nuevas variedades y cultivares de plantas capaces mantener una alta 

adecuación bajo diferentes contextos ambientales. Por otro lado, el análisis de los patrones 

de covariación entre rasgos en las plantas de cultivo contribuye al entendimiento de las 

estrategias ecológicas en las comunidades de plantas silvestres, y para identificar especies 

o comunidades con mayor vulnerabilidad frente a los efectos del cambio climático. 
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ABSTRACT 

 

Plants thrive in a wide range of environmental conditions defined by factors such as 

temperature, precipitation and nutrient availability. Thus, plants must face trade-offs over 

how to invest resources such as carbon to build their tissues. These trade-offs translate into 

ecological strategies that can be favoured by natural selection depending on the 

environmental context, therefore having an impact on the individuals’ relative fitness. For 

example, in environments with low nutrient availability, plants that invest resources to build 

more durable and long-lived tissues tend to show higher fitness (i.e., conservative strategy). 

On the other hand, in environments with a high nutrient availability, an acquisitive strategy 

in which plants invest resources into building more efficient, cheaper short-lived tissues, 

(i.e., allowing plants to have a higher growth rate) may show a higher fitness. This 

acquisitive-conservative spectrum represents a dimension of ecological variation that has 

been described for wild plant communities around the world. Two spectrums regarding 

carbon investment have been clearly described for plants: the leaf and root economic 

spectrums. Despite the importance of these strategies and the related economic spectrums 

for the fitness of plants, little is known about the evolutionary processes that have shaped 

them. In this regard, crops allow scientists to study the process of evolution under 

domestication that has occurred thousands of years before the present. The study of 

domestication an its influence in the ecological strategies expressed by plants may 

represent a major advance in disentangling agroecosystem functioning as well as the 

understanding of selection pressures behind functional trait correlations and the expressions 

of the leaf and root economic spectrums. Beans constitute an ideal model for studying these 

ecological strategies in crops, as they have five utilised species which represent five 

independent events of domestication in Mesoamerica (i.e., Phaseolus vulgaris, P. lunatus, 

P. dumosus, P. acutifolius and P. coccineus), as well as another independent domestication 

event in the Andean region in the case of both P. vulgaris and P. lunatus. As a result of 

direct and indirect selection in which humans have had a major role (whereas not exclusive), 

each one of these species has given birth to an outstanding number of landraces with local 

adaptations. In this study, 19 bean landraces were sown in a common garden experiment 

in Villa del Carbón, Estado de México, México. Germination and nine functional traits (leaf, 

shoot, and root traits) were compared between landraces and between species. Results 

suggest that leaf, root and shoot correlations that reflect the trade-offs of the acquisitive-

conservative spectrum are so strong that these remain despite the undergoing 



4 
 

domestication process. Interestingly, we found a certain degree of decoupling between the 

leaf and root economic spectrums, regarding the ecological strategies exhibited by each. 

The same result has been reported for other crops and in the case of some wild species. 

Another aspect that our results show is that bean landraces show significant differences 

between them. These differences correspond to the ecological preferences of the species 

and the environmental conditions of the places where they are grown. Ecological 

preferences of the bean species reflect in the grouping tendency that landraces show. 

However, the levels of variation expressed by leaf, shoot, and root functional traits differed 

between species, with P. acutifolius and P. lunatus showing wider ranges of variation. 

Results from this study represent a great opportunity for guiding and redirecting plant 

breeding and crop improvement efforts, to obtain new varieties and cultivars capable of 

maintaining a high fitness under different environmental conditions. Furthermore, the 

analysis of covariation patterns between functional traits in crops contributes greatly to the 

understanding of ecological strategies in wild plants and to identify species or plant 

communities that may have a higher vulnerability towards the effects of climate change.   
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1. INTRODUCCIÓN 

Los seres vivos pueden utilizar un mismo recurso de diferentes maneras, las cuales pueden 

tener impactos positivos o negativos en la adecuación de un organismo según el contexto 

ambiental. Al existir una asignación diferencial de un recurso limitado como el carbono (C), 

estas “decisiones” generan disyuntivas. Por ejemplo, una misma unidad de carbono no se 

puede asignar a una hoja y a una raíz de forma simultánea. De la misma forma, una misma 

unidad de carbono puede utilizarse ya sea para el crecimiento o para la producción de 

frutos, pero no para ambas. Las disyuntivas en las plantas silvestres representan el 

resultado de la interacción rasgo–ambiente y aspectos históricos que se han dado por 

millones de años como parte del proceso de especiación (Funk et al., 2017). El 

funcionamiento de los ecosistemas, la vulnerabilidad de ciertas especies frente al cambio 

climático e incluso la composición de las mismas comunidades están fuertemente 

influenciadas por esta interacción (Díaz et al., 2004; Wood et al., 2015). El estudio de las 

disyuntivas en asignación de recursos que definen las estrategias ecológicas en las plantas 

resulta crucial para una mayor comprensión del funcionamiento de los ecosistemas (Reich 

et al., 2003; Westoby et al., 2002). Mediante el estudio de numerosos ecosistemas 

alrededor del planeta, se han podido identificar ejes de variación comunes a un amplísimo 

número de especies silvestres (Reich, 2014). Probablemente el ejemplo más importante de 

estos ejes es el espectro adquisitivo–conservativo, el cual separa las especies en aquellas 

que generan tejidos con baja inversión de carbono (C) y de rápido crecimiento que 

aprovechan las condiciones favorables versus aquellas que generan tejidos costosos pero 

resistentes y duraderos, que toleran mejor condiciones adversas o limitadas (Westoby, 

2017). Estas estrategias ecológicas tan distintas están definidas por disyuntivas de 

asignación de recursos por parte de las plantas que han sido moldeadas por la selección 

natural. Aunque claramente fuertes en las especies silvestres, las disyuntivas en asignación 

de recursos pueden encontrar una expresión aún más extrema en las plantas de cultivo. 

Estos sistemas han estado sometidos a procesos de domesticación que han llevado a 

ciertas especies cada vez más cerca del extremo rápido del espectro rápido (adquisitivo)–

lento (conservativo) descrito previamente (Milla et al., 2014).  

Anteriormente, la ecología de rasgos funcionales había mirado con cierto desdén el estudio 

de las plantas de cultivo considerando que esos sistemas exhibirían una variación 

demasiado limitada para examinar estrategias ecológicas. Sin embargo, estas plantas han 

mostrado ser sistemas ideales para poner a prueba hipótesis ecológicas y evolutivas 
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(Bitocchi et al., 2017; Cantarel et al., 2021; Martin y Isaac, 2015). Además, el conocimiento 

derivado de estas plantas tiene el potencial de contribuir significativamente al manejo 

sostenible de los agroecosistemas. Es precisamente en este interés creciente en las plantas 

de cultivo y su expresión funcional donde esta tesis se inserta. 

La presente tesis se enfoca en los frijoles (Phaseolus spp.), un cultivo de enorme 

importancia biológica, nutricional y cultural tanto dentro como fuera de sus sitios de origen 

(León Rojas et al., 2020). Con cinco especies domesticadas de forma independiente, los 

frijoles ofrecen cinco instancias de selección directa e indirecta en la cual se pueden poner 

a prueba diferentes hipótesis ecológicas y evolutivas (Bitocchi et al., 2017). A su vez, cada 

una de estas especies domesticadas posee un enorme número de variedades cultivadas 

adaptadas a condiciones locales particulares, permitiéndonos analizar la variación en 

rasgos funcionales entre especies y entre variedades de una misma especie. Esta 

investigación, una de las pocas en el área de rasgos funcionales de plantas de cultivo y la 

primera enfocada en las cinco especies domesticadas de frijol. 

2. ANTECEDENTES 

2.1 La ecología de rasgos funcionales en plantas y las estrategias ecológicas 

En el campo de la ecología, existe la necesidad de identificar patrones comunes a diversos 

grupos de organismos, así como de sintetizar una gran cantidad de información, en lugar 

de examinar hechos aislados (Westoby, 2017). Uno de los primeros esfuerzos por encontrar 

patrones comunes de variación entre especies corresponde a la propuesta hecha por Grime 

sobre la existencia de tres estrategias ecológicas principales comunes a todas las plantas 

(Grime, 1977). En esta propuesta, Grime planteó el modelo del triángulo CSR. Este modelo 

propone agrupar a cualquier planta con base en tres categorías: C para competitivas, S 

para las tolerantes al estrés y R para ruderales (ver Figura 1). Las relaciones entre las 

características que deben tener las plantas (i.e., tolerancia a perturbaciones, tasa de 

crecimiento, capacidad de dispersión, entre otras) al agruparse en alguna de estas 

categorías definen dimensiones de variación. Una de estas dimensiones de variación es el 

espectro rápido versus lento crecimiento definido por los estrategas S y C, respectivamente 

(Wilson y Lee, 2000). Aunque existen evidencias a favor y en contra de la aplicabilidad y 

validez de este modelo (Li y Shipley, 2017), la propuesta de Grime ha servido como base 

para reorientar los esfuerzos de la ecología en la búsqueda de patrones generales de 
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variación y estrategias comunes a diferentes especies. Uno de estos grandes esfuerzos en 

la actualidad está representado por la ecología de rasgos funcionales. 

 

Figura 1. Versión simplificada del triángulo CSR. La dirección de la flecha indica el incremento en la importancia de cada 
factor. C: competitivas, S tolerantes al estrés y R ruderales. Modificado de Pulsford et al. (2014) y basado en Grime (1979). 

La ecología de rasgos funcionales tiene como objetivo ofrecer un marco conceptual que 

permita sintetizar información biológica a partir de datos de fácil  obtención en campo en un 

elevado número de especies, en la búsqueda de patrones generales de variación ecológica 

(Westoby et al., 2002). Un rasgo funcional se define como cualquier rasgo morfológico, 

fisiológico y/o fenológico que tiene un impacto directo en la supervivencia y reproducción 

de los organismos, es decir, en su adecuación (Violle et al., 2007). El impacto en la 

supervivencia y reproducción de los organismos los convierte en rasgos de gran relevancia 

para la ecología y la biología evolutiva, ya que son características de los seres vivos sobre 

las cuales opera la selección natural. En el caso de las plantas, el estudio de la ecología de 

rasgos funcionales ha permitido identificar dimensiones de la variación de algunos de éstos, 

como por ejemplo la dimensión definida por la longevidad de las hojas y la masa foliar por 

área en la que valores más altos de masa foliar se relacionan con una mayor longevidad 

foliar (Westoby et al., 2002). La gran diversidad de hojas que observamos en un ecosistema 

puede ser ordenada a lo largo de esta dimensión que ubica, en un extremo, hojas longevas 

con alta inversión de C por superficie, mientras que, en el extremo contrario, ubica hojas 

efímeras con baja inversión de C por área. Estos extremos representan estrategias 
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opuestas que pueden resultar ventajosas o desventajosas bajo ciertas condiciones 

ambientales. Por ejemplo, hojas más longevas implican un mayor tiempo de residencia de 

nutrientes en los tejidos y un menor coste de recambio, características ventajosas en 

condiciones de una baja disponibilidad de nutrientes en el suelo (Wright et al., 2004). Al 

mismo tiempo, hojas más resistentes, costosas y duraderas implican un crecimiento lento 

aún bajo condiciones favorables (p.e., alta disponibilidad de nutrientes y agua).  

2.1.1 Estrategias conservativas versus adquisitivas 

El extremo conservativo en las hojas está caracterizado por estrategias ecológicas que 

implican un uso conservador de los recursos como el C y los nutrientes para construir tejidos 

costosos pero resistentes y longevos. Por el contrario, las estrategias adquisitivas son 

aquellas caracterizadas por un uso rápido de recursos disponibles para el desarrollo de 

hojas con tejidos relativamente baratos, menos longevos y resistentes, pero con una alta 

concentración de nutrientes y metabólicamente eficientes (Reich, 2014). Tanto la estrategia 

conservativa como la estrategia adquisitiva pueden permitir a los organismos una mayor 

adecuación dependiendo de las condiciones ambientales. Debido a que ambas estrategias 

ecológicas en las hojas están definidas por disyuntivas en torno a la manera en la que se 

emplea un mismo recurso (en este caso el C) el espectro resultante ha sido nombrado 

“espectro económico de las hojas” (Shipley et al., 2006). El espectro económico de las hojas 

(EEH) ha sido identificado y evaluado en comunidades de plantas silvestres alrededor del 

mundo, en un gran número de biomas y condiciones, independientemente de las relaciones 

filogenéticas entre las especies (Donovan et al., 2011; Pan et al., 2020) (Figura 2). 
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El éxito en la identificación del EEH, en comunidades de plantas silvestres a nivel global, 

ha incentivado a la búsqueda de un espectro económico análogo para las raíces (Mommer 

y Weemstra, 2012), e incluso para el leño (Chave et al., 2009). En el caso de las raíces, se 

ha observado que las plantas que exhiben estrategias adquisitivas de rápido crecimiento 

suelen presentar raíces con valores más altos de longitud radical específica (LRE), mayor 

concentración de nutrientes cómo el nitrógeno (N) y el fósforo (P), menor concentración de 

lignina (i.e., C) y menor densidad de tejido radical (DTR) (Freschet et al., 2017; Roumet 

et al., 2016). Estas correlaciones entre rasgos exhibidos por las raíces han llevado a definir 

un espectro económico de la raíz (EER) (An et al., 2022; Reich, 2014; Weemstra et al., 

2016, Figura 2). Sin embargo, el espectro en raíces no es tan claro como en las hojas, en 

parte por la complejidad del ambiente edáfico y también debido a la diversidad de funciones 

que las raíces desempeñan en comparación con las hojas  (i.e., exploración, absorción de 

agua y nutrientes, anclaje y soporte, interacciones con simbiontes) (Kong et al., 2019; 

Schneider y Lynch, 2020).  

 
Figura 2. Esquema que representa los espectros económicos de hojas y raíces. A cada lado del espectro se ubican los 
extremos de las estrategias ecológicas: el extremo conservativo y el extremo adquisitivo. [N] = concentración de nitrógeno, 
[Lignina] = concentración de lignina. 
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Dado que es posible describir un espectro económico para las hojas y otro para las raíces, 

ha surgido la pregunta de si estos espectros son paralelos en cuanto a las variables que 

participan, las estrategias ecológicas exhibidas y los recursos (p.e., nutrientes) 

involucrados. En este sentido, existe evidencia tanto a favor como en contra para la 

existencia de un fuerte paralelismo entre los espectros económicos de hojas y raíces 

(Craine et al., 2002; de la Riva et al., 2021; Isaac et al., 2021). La hipótesis de paralelismo 

entre hojas y raíces sugiere que las plantas que exhiben rasgos acordes con estrategias 

adquisitivas en las hojas también lo hacen para las raíces. Por ejemplo, valores elevados 

de área foliar específica (AFE) en las hojas y valores elevados de longitud radical específica 

(LRE) en raíces, con tejidos de poca densidad en ambos órganos. Se ha teorizado que este 

paralelismo les provee una mayor adecuación a los individuos al hacer un uso coordinado 

de los recursos a nivel de toda la planta (Kramer–Walter et al., 2016; Reich, Tjoelker, et al., 

1998). Si bien existe evidencia de que bajo algunas circunstancias los distintos órganos de 

la planta responden de forma desacoplada (Vleminckx et al., 2021), los hallazgos en torno 

a las correlaciones entre rasgos de hojas y raíces muestran que los espectros económicos 

de los diferentes órganos de las plantas podrían ser parte de un espectro económico más 

grande, que abarca toda la planta (Poorter et al., 2014). Este espectro económico a nivel 

de toda la planta corresponde con las disyuntivas en la utilización de recursos a las que se 

enfrenta todo el organismo, lo cual se refleja en rasgos morfológicos, anatómicos, 

fisiológicos y de asignación de biomasa, en tallos, hojas y raíces (Díaz et al., 2016). En el 

caso de los tallos, por ejemplo, se ha observado que plantas con valores más altos de AFE 

suelen presentar tallos de menor densidad (Méndez–Alonzo et al., 2012). Estos tejidos de 

baja densidad suelen estar asociados con estrategias ecológicas pioneras en diversos 

ecosistemas. En síntesis, la evidencia sugiere nos que existe un cierto grado de 

coordinación entre los espectros económicos de los tejidos aéreos y subterráneos que se 

refleja en la expresión de las mismas estrategias ecológicas, pero esta debe ponerse a 

prueba a la luz de nuevos trabajos e investigaciones.  

El conocimiento de las estrategias ecológicas y la identificación de estos patrones globales 

de variación se ha basado en décadas de estudio de comunidades de plantas silvestres 

alrededor del mundo. La mayoría de estos estudios se han enfocado en la comparación 

interespecífica (entre especies) de valores medios en la expresión de rasgos funcionales, 

pero sólo recientemente se ha abordado la pregunta de qué pasa con la variación en la 

expresión de rasgos funcionales a nivel intraespecífico (entre individuos de la misma 
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especie) (Martin et al., 2017). Las plantas de cultivo constituyen una gran oportunidad de 

abordar la variación existente en la expresión de rasgos funcionales a nivel intraespecífico 

(intervarietal e intravarietal), debido al elevado número de variedades que poseen muchos 

de los cultivos a nivel escala global. Esta información podría ser importante para entender 

mejor los rangos de expresión de los rasgos funcionales en los diferentes órganos dentro 

de una misma planta y cómo esta variación ha sido favorecida (o no) por la selección. En 

este sentido, poco se sabe aún sobre cuáles han sido los procesos evolutivos y las 

presiones de selección que han moldeado estos espectros económicos y las correlaciones 

entre los distintos órganos. El estudio de las plantas de cultivo representa una oportunidad 

única para explorar estas interrogantes en torno a la expresión de rasgos funcionales. 

2.2 La importancia de estudiar las estrategias ecológicas en los cultivos 

Las plantas de cultivo son el resultado de un proceso en el que los seres humanos han 

participado directa e indirectamente en la selección de rasgos en las plantas que las hacen 

útiles para la actividad agrícola, a través del proceso de la domesticación (Gepts, 2003; 

Richerson et al., 2001; Weisdorf, 2005). De acuerdo con Zeder (2006) la domesticación 

puede considerarse una relación mutualista sostenida en la que un organismo influye en la 

reproducción y adecuación de otro organismo con el fin de tratar de asegurar la provisión 

de un recurso de interés. En el caso de los humanos, estos recursos de interés incluyen 

alimento y materias primas tales como las fibras vegetales o los combustibles. Algunas 

características de las plantas de cultivo incluyen un crecimiento más rápido bajo 

condiciones favorables, ciclos de vida más cortos, mayor productividad y maduración más 

rápida de frutos y semillas. Todos estos rasgos se asocian con estrategias adquisitivas en 

las plantas (Tribouillois et al., 2015).  
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Figura 3. Cambios morfológicos durante el proceso de domesticación a partir de los ancestros silvestres en el jitomate 
(Solanum lycopersicum). Respecto de los parientes silvestres, las plantas domesticadas tienen mayor dominancia apical, 
un aumento del área foliar específica (AFE) y un mayor tamaño de los frutos comestibles. Modificado a partir de Martín–
Robles et al. (2018). 

Es probable que los ancestros silvestres de las plantas de cultivo ya exhibieran estrategias 

ecológicas más adquisitivas respecto a otras plantas silvestres, además de presentar otros 

rasgos que resultarían favorables para su posterior domesticación, como se sostiene en la 

hipótesis del vertedero (i.e., Dump–heap hypothesis) (Hawkes, 2013; Thomas, 1956). Esta 

sugiere que los ancestros de las plantas de cultivo presentaban características que les 

otorgaban una mayor adecuación en los hábitats modificados por las actividades humanas, 

como las zonas circundantes a los asentamientos humanos (Martín–Robles et al., 2019). 

Dichas áreas tenían una mayor disponibilidad de nutrientes, así como una mayor frecuencia 

de disturbios asociados con la actividad agrícola. Estas condiciones favorecieron a aquellos 

individuos y especies con rasgos adquisitivos. Por lo tanto, la hipótesis del vertedero sugiere 

una selección no dirigida o no intencionada de rasgos en etapas tempranas de 

domesticación de los parientes silvestres. Actualmente existe evidencia tanto a favor 

(Martín–Robles et al., 2019) como en contra (Abbo y Gopher, 2020) de este escenario. En 

síntesis, es probable que en un inicio se haya dado una preselección de especies de forma 

inconsciente, para posteriormente dar paso a una selección consciente y dirigida de rasgos 

deseables por parte de los agricultores (Fuller et al., 2011, 2014; Hillman y Davies, 1990).  

A menudo, los procesos de evolución bajo domesticación han modificado características 

morfológicas, fisiológicas, ecológicas, genéticas con las que podemos diferenciar entre 

plantas silvestres y domesticadas (Figura 3). Estos conjuntos de rasgos han sido 

https://www.zotero.org/google-docs/?o5H3A3
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nombrados como “síndromes de domesticación” (Harlan, 1992) e incluyen la reducción en 

los mecanismos de dispersión y dormancia de las semillas, el aumento del tamaño y la 

productividad de los órganos de interés (i.e., frutos, tallos, hojas), la reducción de los ciclos 

de vida (i.e., anualidad), y una mayor dominancia apical (Abbo et al., 2014; Figuras 3 y 4). 

Los rasgos asociados con los síndromes de domesticación permiten un mejor 

aprovechamiento de las plantas por parte de los seres humanos en los agroecosistemas, 

pero también traen consecuencias para la adecuación de los organismos en los hábitats 

silvestres. La expresión de estos rasgos en las plantas puede traer consecuencias 

negativas para la adecuación de los individuos en hábitats silvestres, como se ha observado 

en el caso de la indehiscencia de las espigas en el trigo (Charmet, 2011), o positivas, como 

en el caso del crecimiento rápido y la tolerancia al estrés de las supermalezas (Vercellino 

et al., 2023) y otras herbáceas como el girasol (K. L. Mercer et al., 2007). Los síndromes de 

domesticación muchas veces reflejan una relación mutualista entre las plantas de cultivo y 

los humanos, aunque las consecuencias de estos síndromes para la adecuación de los 

cultivos pueden variar dependiendo de las condiciones ambientales. En el caso de los 

agroecosistemas, estos rasgos suelen otorgar una mayor adecuación a las plantas de 

cultivo (Isaac et al., 2021). 

 
Figura. 4. Fotografía que compara los cambios morfológicos como consecuencia de la domesticación en cuatro de las 
cinco especies domesticadas de frijol. La primera columna de semillas de izquierda a derecha corresponde a semillas de 
plantas silvestres mientras que las semillas de la segunda y tercera columna corresponden con semillas de variedades 
cultivadas. Las filas (representadas por letras) corresponden a cuatro de las especies domesticadas de frijol. A: P. 
acutifolius; B: P. coccineus; C: P. vulgaris, D: P. lunatus. Fotografía de Martínez Castillo, J.; tomada de Castillo et al. (2015). 
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La mayoría de los rasgos exhibidos en los síndromes de domesticación pueden 

considerarse acordes con estrategias ecológicas adquisitivas. Por ejemplo, las plantas de 

cultivo tienden a exhibir hojas con mayor área foliar específica y mayor concentración de 

nutrientes que sus contrapartes silvestres. Hojas con mayor concentración de nutrientes 

suelen correlacionarse con una mayor actividad fotosintética (Reich, Ellsworth, et al., 1998), 

permitiendo una mayor producción de energía capaz de suplir la demanda que implica la 

producción de frutos más grandes y carnosos (Gregoriou et al., 2007; Simkin et al., 2020). 

Sin embargo, hojas menos resistentes y menos longevas, con mayor concentración de 

nutrientes son más susceptibles a la herbivoría (Muiruri et al., 2019; Poorter et al., 2004) y 

a la destrucción física por factores abióticos. En el caso del espectro económico de las 

raíces, no se han encontrado cambios significativos hacia estrategias más adquisitivas en 

plantas cultivadas respecto a sus progenitores silvestres, pero sí entre los progenitores 

silvestres y otras plantas silvestres (i.e., raíces más gruesas con tejidos de baja densidad y 

valores bajos de longitud radical específica) (Martín–Robles et al., 2019). En cultivos donde 

el interés principal no se ha centrado en las raíces, como es el caso de los frijoles, las raíces 

de las plantas de cultivo no han sido objeto de una selección directa tan intensa como sí ha 

ocurrido con rasgos aéreos, por lo que analizar la relación entre la expresión del EEH y el 

EER resulta fundamental para entender los efectos indirectos de la domesticación. 

Otro efecto interesante que el proceso de domesticación ha tenido en las plantas ha sido el 

cambio en los patrones de asignación de biomasa (i.e., C) entre órganos aéreos y 

subterráneos. A partir de los estudios realizados en plantas silvestres, se ha observado que  

la biomasa invertida en las raíces tiene un escalamiento isométrico respecto a la biomasa 

invertida en los órganos aéreos (Niklas, 2004; Niklas y Enquist, 2002). Sin embargo, en las 

plantas de cultivo se ha reportado un aumento en la asignación de biomasa a las estructuras 

aéreas respecto a la inversión de biomasa en las raíces (Qin et al., 2012). Estos resultados 

son compatibles con una estrategia ecológica adquisitiva, ya que se ha observado que en 

las plantas de cultivo, los incrementos en la asignación de biomasa en órganos aéreos se 

relacionan con incrementos en el área foliar específica (AFE) (Milla y Matesanz, 2017). Una 

forma útil de reflejar esta asignación de recursos es el cociente de biomasa aérea y 

subterránea (Liu et al., 2021). La asignación de una mayor proporción de biomasa aérea 

resulta favorable en ambientes con alta disponibilidad de nutrientes y agua, como es el caso 

de los cultivos en los agroecosistemas (Roucou et al., 2018).  
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Además de la importancia del estudio de rasgos funcionales en cultivos para la biología 

evolutiva, entender la respuesta de las estrategias adquisitivas bajo diferentes condiciones 

ambientales es de gran importancia para el futuro de la agricultura bajo el cambio climático. 

El estudio de los espectros económicos en las plantas de cultivo permitiría identificar 

características que podrían dar lugar a una mayor vulnerabilidad frente a factores bióticos 

o abióticos, así como identificar aquellas variedades que pudiesen tener un mejor 

desempeño frente a condiciones adversas. Asimismo, el conocimiento más profundo de las 

presiones selectivas que han moldeado los espectros económicos en las plantas y la 

coordinación entre los órganos aéreos y subterráneos podrían proporcionar información útil 

respecto a la influencia de las prácticas de manejo (Wood et al., 2015). 

2.3 Los frijoles: un modelo de estudio ideal para el estudio de las estrategias ecológicas en 

las plantas de cultivo 

Los frijoles (género Phaseolus) es un grupo de plantas integrado por aproximadamente 70 

especies (Delgado–Salinas et al., 2006). Los representantes del género se distribuyen en 

el continente Americano, desde el sur de Canadá hasta el norte de Argentina (Freytag y 

Debouck, 2002; Toro Chica et al., 1990). Sin embargo, la mayor diversidad se concentra en 

la región Mesoamericana, principalmente en México con aproximadamente 65 especies 

(Delgado–Salinas et al., 2006, 2019). La diversidad actual dentro del género Phaseolus tan 

sólo en el país responde a un evento de diversificación reciente (~2–4 Ma), que coincide 

con la actividad tectónica que dio origen a sistemas montañosos actuales como la Faja 

Volcánica Trans–Mexicana (Delgado–Salinas et al., 2006). Los procesos de especiación 

fueron favorecidos por la formación de barreras geográficas, el aislamiento poblacional y 

los gradientes altitudinales, y por tanto climáticos y edáficos, de los sistemas montañosos 

(Delgado–Salinas et al., 2006).  

El frijol es la leguminosa en forma de grano más consumida mundialmente de forma directa 

por los humanos y constituye una fuente asequible de proteína y micronutrientes (Broughton 

et al., 2003). Entre las especies que integran el género Phaseolus, se distinguen cinco 

especies domesticadas: Phaseolus vulgaris L., P. lunatus L., P. coccineus L., P. acutifolius 

A. Gray y P. dumosus Macfady. Se ha discutido que el origen de P. dumosus se remonta 

probablemente a un caso de hibridación natural entre P. vulgaris y P. coccineus (Mina–

Vargas et al., 2016), aunque hay estudios en los cuales, al ejecutar análisis filogenéticos 

con marcadores moleculares, P. dumosus y P. coccineus se ubican como especies 
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hermanas (Guerra–García et al., 2017).  Dentro de la filogenia, las especies P. vulgaris, P. 

acutifolius, P. coccineus y P. dumosus pertenecen a un mismo grupo (Vulgaris), mientras 

que P. lunatus pertenece a un grupo distinto (Delgado–Salinas et al., 2006; Figura 4). Estas 

cinco especies domesticadas de frijol poseen parientes silvestres que se distribuyen 

exclusivamente en el continente americano, así como un importante número de variedades 

domesticadas que se cultivan tanto dentro como fuera del continente americano (Andueza–

Noh et al., 2016; Lépiz Idelfonso, 2010). 

 
 
Figura. 5. Árbol filogenético que muestra parte de la filogenia del género Phaseolus spp., haciendo énfasis en los grupos 
Vulgaris y Lunatus. Figura modificada a partir de la presentada por Dohle et al., (2019) y a su vez basada en la filogenia 
propuesta por Delgado-Salinas et al. (2006). Los valores de confianza de los nodos van de 0 a 100 y se anotan sobre 
algunos clados clave. Los nombres científicos de las especies domesticadas se anotan con negrillas. La información de 
las preferencias ecológicas está basada en la presentada por Bitocchi et al. (2017). 

La cercanía filogenética entre las especies domesticadas en combinación con los procesos 

de especiación recientes que parecen caracterizar al género Phaseolus explicarían el 

elevado flujo génico que se ha reportado entre algunas especies (p.e., P. vulgaris, P. 

coccineus y P. dumosus). Este flujo también se ha reportado entre poblaciones cultivadas 

y silvestres de una misma especie (Chacón–Sánchez, 2018; Gioia et al., 2013). La 

introgresión y el flujo génico ayudan a entender por qué los efectos de cuello de botella no 

han sido tan marcados en el caso del frijol como ocurre con otros cultivos. El fenómeno de 

cuello de botella es una de las consecuencias más comunes del proceso de domesticación 

que resulta del establecimiento de los cultivos a partir de la diversidad genética de pocos 

individuos en comparación con la diversidad de la población original (Hyten et al., 2006; 
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Kantar et al., 2017). En el caso del arroz por ejemplo, un estudio reveló una diversidad 

genética en orden decreciente entre siete parientes silvestres, 19 variedades locales y siete 

cultivares de arroz (Ram et al., 2007). Por otro lado, un estudio de domesticación reciente 

en Nueva Zelanda de una raíz ha revelado un drástico efecto de cuello de botella (Shepherd 

et al., 2016). Los efectos del cuello de botella y su papel en el proceso de domesticación 

están en el centro de un debate actual (Allaby et al., 2022). Estudios recientes que evalúan 

las consecuencias de la domesticación en algunas especies anuales como el maíz han 

mostrado que en muchos casos no parece haber una drástica reducción de la diversidad 

genética en las etapas tempranas del proceso de domesticación (Allaby et al., 2018). 

Dada la importancia del frijol en el patrimonio biocultural de las áreas donde además de 

encontrarse mayor diversidad de parientes silvestres, continúan ocurriendo los procesos de 

domesticación, así como la importancia económica y nutrimental que ha adquirido en los 

sitios donde ha sido introducido, resulta crucial entender la expresión de rasgos funcionales 

en las diferentes especies domesticadas frijol. Estas especies constituyen un modelo ideal 

para estudiar la evolución fenotípica convergente que se refleja en los síndromes de 

domesticación (Chacón–Sánchez, 2018; Gepts, 2003; Koinange et al., 1996). Cada especie 

domesticada refleja un evento de domesticación independiente en Mesoamérica, mientras 

que P. vulgaris y P. lunatus poseen un proceso de domesticación adicional e independiente 

en Sudamérica (Bitocchi et al., 2017). Estos eventos independientes permiten evaluar las 

consecuencias de presiones de selección similares en especies emparentadas, aún en 

ambientes muchas veces contrastantes.  

Las cinco especies de frijol que poseen variedades cultivadas conforman un complejo 

silvestre a domesticado de especies. Las poblaciones silvestres de dichas especies se 

distribuyen exclusivamente en el continente americano y presentan afinidades ecológicas 

diversas. Las poblaciones silvestres de P. vulgaris y P. lunatus se distribuyen tanto en 

Mesoamérica como Sudamérica, mientras que P. acutifolius, P. coccineus y P. lunatus se 

distribuyen exclusivamente en Mesoamérica. El frijol común (P. vulgaris) está adaptado a 

climas templados–mésicos y crece por lo general en altitudes bajas. El frijol ayocote (P. 

coccineus) se distribuye principalmente en ambientes fríos y húmedos, a altitudes mayores. 

Por otro lado, el frijol acalete (P. dumosus) se encuentra en hábitats intermedios, lo que 

podría estar reflejando su condición híbrida (Mina–Vargas et al., 2016). Actualmente, las 

poblaciones silvestres de P. dumosus se localizan en las tierras altas de Guatemala (altitud 

> 1460 msnm) (Mina–Vargas et al., 2016, p.; Schmit y Debouck, 1991) y posiblemente en 
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Chiapas (com. pers. Ing. Socorro Muruaga). El frijol lima (P. lunatus) es una especie de 

ambientes cálidos–húmedos y sub–húmedos de baja altitud, como las costas del Pacífico 

Mexicano o la Península de Yucatán. Finalmente, el frijol tépari (P. acutifolius) es una 

especie muy bien adaptada a ambientes áridos como los del norte de México y sur de los 

Estados Unidos (Bitocchi et al., 2017).    

La domesticación de las diferentes especies parece haber ocurrido en diferentes momentos 

y regiones geográficas. En el caso de P. vulgaris, el proceso de domesticación pudo haber 

comenzado de 8,000 a 5,000 años antes del presente (A.P.) (Mamidi et al., 2011). Los 

registros más antiguos provienen de los valles peruanos (Gepts, 1998; Kaplan et al., 1973). 

En México, se han encontrado fragmentos de vainas que datan entre 5,000 a 2,300 años 

A.P. (Gepts, 1998; Kaplan y Lynch, 1999, Figura 5). Por su parte, P. lunatus muestra 

evidencias indirectas de domesticación de hasta 7,700 años A.P., aunque se han 

encontrado frijoles lima domesticados en Dzibilchaltún (Península de Yucatán) que datan 

de 1,300 años A.P. (Kaplan y Lynch, 1999). Existe también evidencia de frijol lima 

domesticado en los valles costeros de Perú de hace 5,600 años antes del presente (A.P.) 

(Kaplan y Lynch, 1999). En el caso de P. acutifolius, se han encontrado frijoles 

domesticados en el Valle de Tehuacán que datan de hace 2,500 años A.P. (Kaplan y Lynch, 

1999), pero los primeros eventos de domesticación pudieron haber ocurrido en el norte de 

México hace 5,000 años (Mhlaba et al., 2018). Para P. coccineus, las muestras encontradas 

en el Valle de Tehuacán datan de tan sólo 480 años A.P., pero trabajos con marcadores 

moleculares sugieren que su domesticación pudo haberse dado mucho antes, posiblemente 

hace 3,950 años (Guerra–García et al., 2017; Metheny y Beaudry, 2015). Pese a que no 

existen fechas claras de domesticación de P. dumosus, su probable origen como híbrido 

natural y su baja diversidad genética sugieren un evento de domesticación más reciente en 

las montañas de Guatemala (Freytag y Debouck, 2002). 
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Figura 6. Principales eventos que reflejan procesos de domesticación directa e indirecta de las cinco especies 
domesticadas del género Phaseolus spp. Organizadas en orden cronológico. Los eventos no se encuentran colocados a 
escala entre sí, por lo que la distancia entre éstos no es informativa sino ilustrativa. A.P.: años antes del presente 

2.4. Perspectivas de los frijoles como modelo de estudio para la expresión de estrategias 

ecológicas en las plantas de cultivo. 

Los conceptos de raza, variedad local y variedad autóctona (landrace en inglés) se refieren 

a poblaciones dinámicas de plantas de cultivo que se encuentran adaptadas a condiciones 

ambientales y de manejo locales, que se suelen cultivar en sistemas de manejo 

tradicionales, por lo que presentan una fuerte asociación cultural (Casañas et al., 2017; Villa 

et al., 2005). Esta diversidad ambiental y de manejo lleva a la expresión de rasgos 

morfológicos, fisiológicos, fenológicos y genéticos también altamente diversos (Corrado y 

Rao, 2017; Hellin et al., 2014). Además, estas variedades forman parte del patrimonio 

biocultural de muchas comunidades en México (Blair et al., 2013; Leon Rojas et al., 2020). 

Tan solo para P. vulgaris se han reportado más de cien variedades locales en nuestro país 

(Blair et al., 2013) al igual que para P. lunatus (Heredia–Pech et al., 2022; Martínez–Castillo 

et al., 2012, 2016; Motta–Aldana et al., 2010). Para P. acutifolius se han reportado 70 

variedades de frijol tépari (P. acutifolius) (Miklas et al., 1994), mientras que para P. 

coccineus se han reportado más de 30 para México (Rodriguez et al., 2013), y para P. 
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dumosus al menos 20 variedades locales distintas (CIAT Bean Database, 2022; Mina–

Vargas et al., 2016), pero resulta importante decir que para todas las especies, esta 

diversidad podría estar subestimada. La diversidad expresada en las variedades cultivadas 

de las especies domesticadas de frijol otorga una oportunidad apropiada para el estudio de 

la expresión de rasgos funcionales bajo un contexto de adaptación a un amplio rango de 

condiciones ambientales. 

La enorme diversidad de variedades locales permite examinar la expresión de rasgos 

funcionales a diferentes niveles. Estos niveles incluyen el intravarietal (o interindividual), 

intervariedad (o intraespecífico) e interespecífico.  Esta aproximación novedosa nos brinda 

la oportunidad de establecer con mayor claridad la relación que existe entre la expresión de 

rasgos funcionales y las condiciones ambientales, así como las consecuencias de la 

domesticación en las disyuntivas que definen los espectros económicos de hojas y raíces.   

Esta perspectiva que proporciona la ecología funcional permite establecer bases para 

asociar la expresión de estrategias ecológicas bajo determinadas condiciones ambientales 

y de decenas de cientos de años de co–evolución con el ser humano y el hábitat que han 

compartido. La presente tesis plantea estudiar las diferencias en cuanto a la expresión, 

coordinación y dimensiones de variación de los rasgos funcionales vegetativos (i.e., hojas, 

tallos y raíces) y las estrategias ecológicas en las cinco especies domesticadas de frijol. 

Cada una de estas especies de frijol presenta afinidades ecológicas particulares, y 

representa una historia de domesticación independiente representada por decenas de 

variedades que son el resultado de procesos de adaptación local a un amplio rango de 

condiciones ambientales y de manejo. Por ello, el sistema frijol permite no solamente poner 

a prueba hipótesis novedosas respecto a la evolución de estrategias ecológicas en las 

plantas en general, sino también generar información con gran potencial aplicado para (i) 

el manejo sostenible de agroecosistemas (p.e., bajo condiciones de pocos o nulos insumos 

de fertilización), (ii) el desarrollo de sistemas de cultivo resilientes al cambio climático, y (iii) 

la conservación de la agrobiodiversidad y riqueza biocultural. 
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3. OBJETIVOS E HIPÓTESIS 

Objetivo General 

Analizar la expresión de rasgos funcionales y las estrategias ecológicas asociadas en 

variedades cultivadas de las cinco especies domesticadas de frijol. 

Objetivo 1.  

• Analizar si las dimensiones de variación de rasgos funcionales identificados en 

especies silvestres (espectros económicos) también se expresan en las variedades 

cultivadas de cinco especies domesticadas de frijol. 

Hipótesis: 

Las disyuntivas económicas en torno a la asignación de recursos que han dado lugar a los 

espectros económicos en las plantas son el resultado de fuertes presiones de selección 

que el proceso de domesticación no ha sido capaz de eliminar. 

Predicción asociada: 

Esperamos observar fuertes correlaciones entre los rasgos funcionales que dan lugar a los 

espectros económicos en las plantas. Por ejemplo, en el caso del espectro económico de 

las hojas, esperamos observar una correlación negativa entre la densidad de tejido foliar 

(DTF) y el área foliar específica (AFE), mientras que, en el caso del espectro en la raíz, 

esperamos observar una correlación negativa entre la longitud de tejido radical (LRE) y la 

densidad de tejido radical (DTR). 

Objetivo 2.  

• Determinar la existencia de coordinación en la asignación de recursos entre la 

expresión de rasgos funcionales de hojas y raíces en las variedades cultivadas de 

las cinco especies domesticadas de frijol. 
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Hipótesis: 

Existe de una coordinación en la asignación de recursos a nivel de toda la planta (entre 

órganos aéreos y subterráneos) que permite un uso más eficiente de los recursos, 

otorgando a las plantas una mayor adecuación en general.  

Predicción asociada: 

Esta coordinación se expresa a través del paralelismo en las estrategias ecológicas 

exhibidas tanto por hojas como por raíces, es decir, esperamos que los valores de rasgos 

funcionales, tanto en hojas como raíces de un mismo individuo, reflejen las mismas 

estrategias ecológicas. Por ejemplo, una estrategia adquisitiva en las hojas que se exprese 

a través de valores elevados de AFE y bajos valores de DTF (i.e., hojas de construcción 

barata) se corresponderá con una estrategia adquisitiva en el sistema radical que se 

expresa a través de valores elevados de LRE y bajos valores de DTR (i.e., raíces de 

construcción barata). 

Objetivo 3.  

Comparar los niveles de variación (i.e., variación intravarietal, variación intraespecífica 

(intervariedad) y variación interespecífica) de tres rasgos funcionales de hojas, cuatro 

rasgos funcionales de raíz, un rasgo funcional del tallo y la proporción de biomasa aérea 

respecto a la biomasa subterránea en variedades cultivadas de las cinco especies 

domesticadas de frijol. 

Hipótesis: 

La variación intraespecífica es menor que la variación interespecífica. 

Predicción asociada: 

Las cinco especies domesticadas de frijol poseen diferentes nichos ecológicos, después el 

proceso de domesticación sometió a estas especies a un nuevo proceso de cambio frente 

a condiciones ecológicas particulares (i.e., nuevos ambientes agrícolas y prácticas de 

manejo) que permitió una diversificación de variedades. Por lo tanto, esperamos que estas 

variedades expresen alta diversidad en la expresión de rasgos funcionales, pero dicha 
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expresión estará limitada por el rango de expresión funcional de la especie. Esto se 

traduciría en una variación intraespecífica menor a la variación expresada a nivel 

interespecífico, mientras que la variación interindividual no será significativa para los frijoles.  

4. METODOLOGÍA 

4.1 Descripción del área de estudio y suelo 

El experimento se llevó a cabo en un terreno agrícola ubicado en la localidad de Las Vigas, 

municipio de Villa del Carbón, Estado de México (19°39’52.53’’ N, 99°30’8.43’’ O), a una 

altitud de 2,800 m (Figura 6). El clima de la región es templado con inviernos secos y lluvias 

en verano (clima Cwb de acuerdo con la clasificación climática de Köppen). La vegetación 

nativa predominante son los bosques templados de pino–encino que han disminuido su 

extensión debido a la deforestación para actividades agrícolas y aprovechamiento de 

recursos forestales no maderables como la tierra de monte (Com. pers. Don Erasmo León, 

propietario del terreno).  La temperatura media anual es de 14.1 ºC con una máxima de 

21.2 °C y una mínima de 7.0 °C. La precipitación anual total es de 949.5 mm, alcanzando 

un máximo en el mes de septiembre con 471.8 mm. Estos datos climatológicos 

corresponden a los reportados por la estación climatológica “La Cañada” de la CONAGUA 

(clave 15393), ubicada en Villa del Carbón, Estado de México (coordenadas: 19° 46’ 54’’ N, 

99° 28’ 21’’ O, altitud: 2,496 m). Los tipos de suelo predominantes en la región, de acuerdo 

con la clasificación de la WRB–FAO (2006), son los andosoles y luvisoles. Se realizó un 

perfil del primer metro del suelo (luvisol) en el terreno identificándose tres horizontes (Ap, 

Bw y Bt) con base en el Manual para la descripción y evaluación ecológica de suelos en 

campo (Siebe et al, 2007) (Figura 7 y Cuadro 1). El tipo de suelo corresponde con un luvisol 

que ha tenido manejo agrícola por al menos dos décadas (Siebe et al, 2007). 

La extensión total aproximada del terreno es de 550 m2, con una pendiente irregular de 

aproximadamente 6º de inclinación en su punto más abrupto. El propietario del terreno 

señaló que el conjunto de parcelas tenía una historia de uso de 20 años previos a la 

realización del experimento. La actividad principal esos años fue la agricultura con arado 

de tracción animal y siembra manual rotando anualmente el cultivo de haba (Vicia faba), 

maíz (Zea mays) y frijol ayocote (P. coccineus). 
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Figura 7. Imagen satelital del terreno donde se llevó a cabo el estudio, ubicado en la comunidad de Las Vigas, municipio 
de Villa del Carbón, Estado de México. Coordenadas: 19°39’52.53’’ N, 99°30’8.43’’ O, altitud: 2800 msnm.  

Cuadro 1. Perfil de suelo en el que se describen los horizontes presentes en la parcela 
donde se llevó a cabo el experimento 

Horizonte Profundidad Descripción 

Ap 0–9 cm Color café–oscuro en húmedo, textura franco–limosa, MO, pH, 

estructura débil de terrones y fragmentos, agregados finos y 

medios, pedregosidad nula o escasa (menor al 1%), con una 

elevada cantidad de poros intersticiales finos y medios, 

densidad elevada de raíces finas, límite difuso pero regular.  

Bw 9–20cm Color café oscuro en húmedo, textura franco arcillo arenosa con 

aparentemente mayor densidad que el horizonte anterior, 

estructura débil con terrones, pedregosidad escasa o nula 

(menor al 1%), abundancia media de poros intersticiales finos, 

densidad media a alta de raíces finas, límite claro pero irregular. 

Bt 20–60cm Color café rojizo en húmedo, textura franco arcillosa, estructura 

moderada subangular en bloques, moderada, con cutanes 

delgados y quebrados probablemente de arcillas y óxidos de 

hierro. Poros escasos en comparación con los horizontes 

delgados, así como una mayor compactación, pedregosidad 

escasa (menor al 2%), densidad baja de raíces gruesas, raíces 

finas escasas.  
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Figura 8. Perfil del suelo que ilustra los tres horizontes (Ap, Bw y Bt) ubicados en el sitio seleccionado dentro de la parcela 
donde se llevó a cabo el experimento.  

4.2 Selección de variedades de frijol 

Para abarcar la mayor variación posible respecto a condiciones ambientales y prácticas de 

manejo que influyen en el cultivo de frijol, realizamos una selección de un total de 20 taxa 

que corresponden a distintas variedades de las cinco especies domesticadas de frijol. Se 

eligieron seis variedades de P. vulgaris, cuatro de P. coccineus, dos de P. dumosus, cuatro 

de P. acutifolius y cuatro de P. lunatus. Para las especies P. acutifolius, P. lunatus y P. 

coccineus se procuró elegir dos variedades cultivadas en tierras altas (altitud mayor de ≥ 

1,200 metros) y dos en tierras bajas (altitud menor de < 1200 m), ya que estos ambientes 

suelen presentar condiciones climáticas contrastantes. De esta forma se buscaba 

maximizar la posible variación dentro de las especies y poner a prueba de forma más 

exigente la predicción del objetivo 3 (mayor variación entre especies que entre variedades). 

En el caso de P. vulgaris fue posible tener un mayor número de variedades tanto de tierras 

altas como bajas. Para la selección de estas variedades elegimos exclusivamente 

variedades locales, también conocidas como variedades criollas o landraces. Por otro lado, 

para disminuir factores de confusión en los experimentos derivados de diferentes hábitos 

de crecimiento, se seleccionaron exclusivamente variedades con un hábito de crecimiento 

tipo III o IV (i.e., hábitos de crecimiento indeterminado). Las semillas se obtuvieron de 

mercados locales en distintos estados de la República Mexicana. Se recabaron datos como 
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el nombre común, el sitio de obtención, las características de la semilla e información 

provista por los comerciantes. La identidad de cada una de las semillas fue corroborada 

con ayuda del Dr. Alfonso Delgado del Instituto de Biología de la Universidad Nacional 

Autónoma de México, quien es experto en el género Phaseolus.  

4.3 Preferencias climáticas de cada variedad de frijol 

Las preferencias climáticas de las variedades de frijol empleadas en el estudio provinieron 

de la literatura asociada a las diferentes especies y variedades y de información 

proporcionada por los productores o comerciantes respecto al lugar de donde fueron 

obtenidas las semillas. Se determinaron la temperatura media anual y la precipitación media 

anual de los sitios donde se obtuvieron las variedades. Por ejemplo, la variedad ‘Bakalar’ 

de P. lunatus fue obtenida en el mercado de Felipe Carrillo Puerto, Quintana Roo, y es 

sembrada por productores en esa misma región. Por lo tanto, la preferencia climática de 

esta variedad se estableció a partir de la temperatura media anual y precipitación media 

anual para Felipe Carrillo Puerto, utilizando datos de la estación meteorológica más 

cercana. Una vez obtenidos los valores de estas variables climáticas para cada una de las 

variedades, se establecieron tres categorías de temperatura: 1) frío, 2) templado y 3) cálido, 

y tres para la precipitación: 1) seco, 2) mésico y 3) húmedo (Cuadro 2). Las categorías de 

temperatura se definieron a partir de criterios modificados de la clasificación ajustada de 

Köppen propuesta por Enriqueta García para México (García, 2004), mientras que los datos 

de precipitación se delimitaron por criterios modificados a partir de la propuesta para 

clasificación de pastizales de Muraina (Muraina, 2020).  

Cuadro 2. Criterios de clasificación de preferencias climáticas según temperatura media anual 
(TMA) y la precipitación media anual (PMA) 

 

Categoría de 

temperatura 

 

TMA (°C)  Categoría de 

precipitación 

PMA (mm) 

Frío ≤ 11.9 Seco < 500 

Templado ≥ 12 y ≤ 17.9 Mésico ≥ 500 y < 1000 

Cálido ≥ 18  Húmedo ≥ 1000 

TMA: Temperatura anual media en °C. PMA: Precipitación anual media en milímetros. 
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A partir de las categorías anteriores, la preferencia climática de cada una de las variedades 

analizadas en el estudio se definió mediante la combinación de ambas métricas del clima 

(Cuadro 3, Figura 9).  

Cuadro 3. Selección de variedades de frijol para cada una de las cinco especies 

domesticadas 

Código de 
tratamiento 

 
  

Especie Nombre de la variedad 
local 
 
 

Preferencia climática 
 
 T01 Phaseolus vulgaris ‘Negro brillante’ Templado mésico 

T02 Phaseolus vulgaris ‘Blanco’ Templado húmedo 

T03 Phaseolus vulgaris ‘Negro de vara’ Templado húmedo 

T04 Phaseolus vulgaris ‘Mantequilla’ Templado húmedo 

T05 Phaseolus vulgaris ‘De vara’ Cálido húmedo 

T06 Phaseolus vulgaris ‘Cereza’ Templado húmedo 

T07 Phaseolus acutifolius ‘Blue speckled’ Templado seco 

T08 Phaseolus acutifolius ‘San Ignacio blanco’ Cálido seco 

T09 Phaseolus acutifolius ‘Caborca amarillo’ Cálido seco 

T10 Phaseolus acutifolius ‘Tépari negro’ Cálido seco 

T11 Phaseolus coccineus ‘Ayocote morado’ Templado húmedo 

T12 Phaseolus coccineus ‘Ayocote amarillo’ Templado húmedo 

T13 Phaseolus coccineus ‘Botil morado’ Templado húmedo 

T14 Phaseolus coccineus ‘Ayocote negro’ Templado mésico 

T15 Phaseolus dumosus ‘Isich’ Cálido mésico 

T16 Phaseolus dumosus ‘Ibes café’ Templado húmedo 

T17 Phaseolus lunatus ‘Bakalar’ Cálido húmedo 

T18 Phaseolus lunatus ‘Tziziba ib’ Cálido húmedo 

T19 Phaseolus lunatus ‘Patashete vaquita’ Templado húmedo 

T20 Phaseolus lunatus ‘Patashete rojo’ Cálido húmedo 
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Figura 9. Variedades de frijol empleadas en el estudio, divididas por especie. A) ‘Blue speckled’, B) ‘San Ignacio blanco’, C) 
‘Caborca amarillo’, D) ‘Tépari negro’, E) ‘Patashete rojo’, F) ‘Bakalar’ G) ‘Tzitziba ib’ H) ‘Patashete vaquita’, I) ‘Negro brillante’, 
J) ‘Blanco’, K) ‘Cereza’, L) ‘De vara’, M) ‘Negro de vara’, N) ‘Mantequilla, O) ‘Ayocote morado’, P) ‘Ayocote amarillo’, Q) ‘Botil 
morado’, R) ‘Ayocote negro’, S) ‘Isich’, T) ‘Ibes café’ 
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4.4 Diseño experimental  

Para controlar la heterogeneidad del terreno respecto a la iluminación y características del 

suelo, se utilizó el diseño de bloques incompletos aleatorizados conocido como alfa–látice 

(Kling, 2013). Este diseño es ampliamente utilizado en estudios agronómicos pues resulta 

altamente eficiente cuando se hacen estudios de mejoramiento y se cuenta con un gran 

número de genotipos (Patterson y Williams, 1976), como en el caso de este estudio donde 

se contaba con 20 variedades a examinar (Figura 9). El diseño alfa–látice permite definir 

bloques con características similares de luz y suelo. Los bloques en este diseño son 

incompletos permitiendo desarrollar experimentos en áreas limitadas de terrenos agrícolas. 

El experimento constó de dos réplicas o súper bloques (r = 2) que a su vez fueron divididos 

en cinco bloques (s = 5). En cada bloque se ubicaron cuatro tratamientos (k = 4) del total 

de 20 probados que correspondieron al mismo número de variedades (t = 20). En el diseño 

alfa–látice, cada tratamiento únicamente aparece una vez en cada réplica. El número y 

tamaño de los bloques descrito surgió de ensayos que examinaron el factor de eficiencia 

del diseño látice (E) variando el tamaño de bloque y el número de bloques. En general, para 

obtener una mayor eficiencia en un diseño alfa–látice, una regla de dedo consiste en 

aumentar lo más posible el tamaño del bloque manteniendo la mayor homogeneidad posible 

dentro del bloque. Este factor de eficiencia va de 0 a 1, siendo 1 la mayor eficiencia posible 

y se calcula con la siguiente fórmula: 

𝐸 =
(𝑡 − 1)(𝑟 − 1)

(𝑡 − 1)(𝑟 − 1) + 𝑟(𝑠 − 1)
 

En dónde t se refiere al número de tratamientos (i.e., variedades de frijol), s se refiere al 

número de bloques por réplica y r se refiere al número réplicas. Con los parámetros 

seleccionados, nuestro diseño experimental obtuvo un factor de eficiencia (E) igual a 0.70, 

un valor adecuado para este tipo de diseños (Kling, 2013). El diseño del layout y la 

distribución aleatorizada de los tratamientos en cada bloque y réplica se realizó mediante 

la función design.alpha que forma parte de la paquetería agricolae (De Mendiburu y Yaseen, 

2020) del programa R (R Core Team, 2022).  
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Figura 10. Diseño experimental alfa–látice que muestra las unidades experimentales. Los rectángulos azules 
corresponden a tratamientos (variedades de las especies domesticadas), los rectángulos rojos contienen los bloques y los 
rectángulos negros representan las réplicas (súper–bloques). 
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Figura 11. Preparación y siembra del terreno donde se llevó a cabo el experimento (izquierda) y montaje de los soportes 
para el crecimiento de los frijoles (derecha). 

4.5 Siembra y registro de germinación 

La siembra se realizó en el mes de mayo durante el ciclo primavera–verano (PV) del año 

2022 (Figura 11). Para la preparación del terreno, se realizó un deshierbe manual con 

rastrillo, así como la destrucción de agregados con azadón. La parcela fue regada de forma 

previa a la siembra para mejorar las condiciones de humedad en el suelo. Los surcos se 

realizaron con arado de tracción animal, con una distancia de 0.8 m entre surcos. A lo largo 

del surco, se sembraron dos semillas por golpe. Para estandarizar la densidad de siembra 

y evitar posible competencia por espacio y nutrientes, la separación entre puntos de 

siembra fue de 0.5 m (SIAP, 2006; INIFAP, 2010; INIFAP 2021). Las semillas se cubrieron 

con una mezcla de suelo y fertilizante orgánico (gallinaza). A los 33 días desde la siembra 

se llevó a cabo el primer registro de germinación mediante el conteo de plántulas para cada 

tratamiento y réplica, utilizando un contador manual. La germinación se definió con la 

aparición de los cotiledones por encima del suelo. Para finalizar el registro de germinación, 

se llevó a cabo un segundo conteo a los 43 días desde la siembra. Este segundo registro 

se consideró el valor final de germinación.  

4.6.1 Cosecha y procesamiento de las plantas 

Para medir los rasgos funcionales seleccionamos aleatoriamente cinco plantas de cada 

tratamiento, descartando aquellas con daños severos provocados por herbivoría o daños 

mecánicos. Para poder hacer comparaciones adecuadas entre las variedades, y dada la 

variación en la fenología, se colectaron plantas en el punto de máximo desarrollo, es decir, 

antes de la aparición de los primeros botones florales en al menos el 60% de los individuos 
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de un tratamiento. La cosecha de las plantas se realizó de forma manual, procurando 

mantener intactos todos los órganos de la planta. Para la extracción del sistema radical, se 

cavó un cepellón de aproximadamente 20 cm de diámetro alrededor del individuo hasta los 

30 cm de profundidad del suelo y se retiraron los agregados de forma manual. Los órganos 

fueron lavados suavemente con agua destilada. Las plantas extraídas se almacenaron en 

bolsas plásticas etiquetadas dentro de una hielera para su transporte al laboratorio. Una 

vez en el laboratorio, las muestras fueron refrigeradas hasta su procesamiento. 

Para la medición de los rasgos funcionales, se siguieron protocolos estandarizados (Perez 

Harguindeguy et al., 2013; Cuadro 4). Los órganos de las plantas fueron separados, 

pesados en fresco, procesados y finalmente colocados en bolsas de papel estraza 

etiquetadas para su secado en un horno a 60ºC hasta alcanzar peso constante para 

estimaciones de biomasa seca.  

Cuadro 4. Rasgos funcionales medidos en el experimento 

Órgano Rasgo Definición Unidades Referencias 

Tallo Densidad 
específica del 
tallo (DET) 

Cociente entre la biomasa del tallo y el volumen 
del tallo. Valores relativamente elevados de DET 
se asocian con estrategias conservativas. 

g cm–3 
(Salgado–Negret 
et al., 2016) 

Hoja Área Foliar 
Específica 
(AFE) 

Área foliar alcanzada por unidad de biomasa 
invertida. Está correlacionado de forma positiva y 
lineal con la tasa relativa de crecimiento. Valores 
elevados de AFE se asocian con estrategias 
adquisitivas. 

cm2 g–1 

(Salgado–Negret 
et al., 2016; Westoby 
et al., 2002) 

Hoja Densidad de 
tejido foliar 
(DTF) 

Es el cociente entre la cantidad de biomasa foliar 
y el volumen en fresco. Valores más elevados de 
DTF se asocian con estrategias conservativas. 

g cm–3 

 

(Craine y Towne, 
2010; Poorter et al., 
2009) 

Hoja Coeficiente foliar 
de materia seca 
(CFMS) 

Proporción de la biomasa respecto a la masa 
foliar fresca. Valores más elevados de CFMS se 
asocian con estrategias conservativas.  

g g–1 

 

(Fort et al., 2013; 
Shipley y Vu, 2002) 
 

Raíz  Longitud radical 
específica (LRE) 

Se refiere al valor de longitud de las raíces finas 
que es alcanzado por cada unidad de biomasa 
invertida. Valores más altos de LRE suelen 
asociarse con estrategias adquisitivas.  

 
m g–1 

 
 

(Kramer–Walter et al., 
2016; Salgado–Negret 
et al., 2016) 

Raíz Densidad del 
tejido radical 
(DTR) 

Es el cociente entre la cantidad de biomasa de las 
raíces finas y su volumen en fresco. Valores 
elevados de DTR se asocian con estrategias 
conservativas. 

g cm–3 

 

(Birouste et al., 2014) 

Raíz Coeficiente 
radical de 
materia seca 
(CRMS) 

Proporción de la biomasa respecto al peso fresco 
de las raíces finas. Valores elevados de CRMS se 
asocian con estrategias conservativas en la raíz. 
Se considera como un rasgo análogo al CFMS 
para las hojas. 

g g–1 

 

(Salgado–Negret 
et al., 2016; Shipley y 
Vu, 2002) 

Raíz Área radical 
específica (ARE) 

Se refiere al área que alcanzan las raíces finas 
por cada unidad de biomasa invertida. Los valores 
elevados de ARE suelen asociarse con 
estrategias adquisitivas. 

m2 g–1 

 

(Comas et al., 2013; 
Fuchs et al., 2020; 
Himmelbauer et al., 
2004) 

Otro Cociente BA:BS Cociente entre la biomasa correspondiente a la 
parte aérea de la planta (hojas y tallo) y la 
biomasa correspondiente a la parte subterránea 
(sistema radical completo). 

g g–1 

(Y. Liu et al., 2021; 
Tripathee y Schäfer, 
2015) 
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4.6.2 Rasgos funcionales de tallo 

El tallo de los individuos fue medido con una cinta métrica flexible desde la base hasta el 

meristemo apical más lejano. Posteriormente cortamos un segmento del tallo no mayor a 3 

cm de largo para la medición de la densidad específica. Tanto el segmento cortado como 

el resto del tallo fueron pesados por separado para la obtención del peso fresco. Para 

obtener el volumen del segmento cortado, lo sumergimos en un contenedor con agua 

registrando el cambio en peso utilizando una balanza analítica y asumiendo una densidad 

del agua de 1 g cm–3. Después, los fragmentos utilizados fueron secados en un horno a 

60ºC hasta obtener peso constante. La densidad específica del tallo (DET) se obtuvo 

mediante la siguiente fórmula: 

𝜌𝐷𝐸𝑇 =  
𝑚𝑎𝑠𝑎 𝑠𝑒𝑐𝑎 𝑑𝑒𝑙 𝑡𝑎𝑙𝑙𝑜 (𝑔)

𝑣𝑜𝑙𝑢𝑚𝑒𝑛 𝑑𝑒𝑠𝑝𝑙𝑎𝑧𝑎𝑑𝑜 (𝑐𝑚3)
   

 4.6.3 Rasgos funcionales foliares 

Para la medición de rasgos funcionales de las hojas seleccionamos tres hojas verdes 

maduras y no dañadas de cada planta. Una vez seleccionadas, registramos su peso fresco 

y el espesor utilizando un vernier digital. Para una mayor precisión, realizamos tres 

mediciones de espesor en tres puntos distintos de la hoja. Una vez obtenidas las 

mediciones en fresco, las hojas seleccionadas fueron prensadas para la posterior medición 

del peso seco y el área foliar. Para la obtención de área foliar, utilizamos un escáner EPSON 

Perfection V8000 Photo y el el software WinFolia Basic 2011a (Regent Instruments Inc.). El 

área foliar específica (AFE) se obtuvo mediante la siguiente fórmula: 

 

𝐴𝐹𝐸 =  
Á𝑟𝑒𝑎 𝑓𝑜𝑙𝑖𝑎𝑟 (𝑐𝑚2)

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 (𝑔)
 

Para la obtención de la densidad de tejido foliar (DTF), primero se calculó el volumen foliar 

(VF) de cada una de las tres hojas por planta a partir de la siguiente fórmula: 

 

𝑉𝐹 =  á𝑟𝑒𝑎 𝑓𝑜𝑙𝑖𝑎𝑟 (𝑐𝑚2) ⋅  𝑔𝑟𝑜𝑠𝑜𝑟 (𝑐𝑚) 
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Posteriormente, la DTF se calculó a partir de la división entre el peso seco de cada hoja 

entre su volumen: 

 

𝐷𝑇𝐹 =  
𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 (𝑔)

𝑉𝐹 (𝑐𝑚3)
 

 

Finalmente, el coeficiente foliar de materia seca (CFMS) que refleja la proporción de tejido 

seco por cada unidad de tejido fresco, se obtuvo mediante la siguiente fórmula: 

𝐶𝐹𝑀𝑆 =  
𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 (𝑔)

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑓𝑟𝑒𝑠𝑐𝑜 (𝑔)
 

  
Figura 12. Extracción de plantas de frijol en campo y lavado cuidadoso de órganos. Las plantas se extrajeron con sumo 
cuidado procurando mantener todos los órganos intactos. El sistema radical se lavó con agua y las raíces finas recuperaron 
con ayuda de un colador. 

4.6.4 Procesamiento de raíces y obtención de rasgos funcionales radicales 

El sistema radical de las plantas cosechadas fue lavado cuidadosamente con agua 

destilada para remover las partículas de suelo adheridas (Figura 12). Para separar las 

raíces finas (i.e., raíces <2 mm de diámetro), utilizamos un vernier digital y las rasuramos 

cuidadosamente con una navaja para obtener la totalidad de las raíces finas por planta. 

Una vez obtenidas las raíces finas, registramos su peso fresco (Figura 13 A y B). 

Posteriormente colocamos cuidadosamente las raíces en una bandeja plástica transparente 

de 25 cm x 20 cm para su escaneo utilizando un escáner EPSON Perfection V8000 Photo 

acoplado a una computadora con el software WinRhizo 2016a (Regent Instruments, 

Quebec, Canadá). Las imágenes se obtuvieron en escala de grises a una resolución de 400 

dpi. Una vez escaneado el conjunto de raíces finas por individuo, recuperamos las raíces 



35 
 

con un colador y las colocamos en bolsas de papel estraza para secarlas a 60°C durante 

72 hrs y obtener el peso seco (i.e., la biomasa de raíces finas por planta). Las raíces 

mayores a 2 mm no se utilizaron para la medición de los rasgos funcionales. 

Con el software WinRhizo 2016a (Regent Instruments, Quebec, Canadá) obtuvimos datos 

del área, volumen y longitud del conjunto de raíces finas (Figura 13 C y D). 

 

A) 

 

B) 

 

C) 

 

 

D) 
 

Figura 13. A) Separación con navaja para afeitar de las raíces finas de las plantas de frijol. B) Pesaje de la masa de raíces 
finas en una balanza analítica. C) Equipo para escaneo de raíces finas. Se observa el escáner acoplado a una 
computadora. D) Bandeja plástica con agua que contiene la masa de raíces finas dispersas extraídas de una de las plantas. 

Todos los rasgos funcionales de raíz fueron calculados a partir de los datos obtenidos 

solamente para las raíces finas, debido a que son los componentes subterráneos que 

participan activamente en la absorción de nutrimentos y agua (Waisel y Eshel, 2002) y que 
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por lo tanto son órganos equiparables a las hojas. Para la obtención de la longitud radical 

específica (LRE) aplicamos la siguiente fórmula: 

  

𝐿𝑅𝐸 =  
𝐿𝑜𝑛𝑔𝑖𝑡𝑢𝑑 𝑟𝑎𝑑𝑖𝑐𝑎𝑙 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠 (𝑚)

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠  (𝑔)
 

 

Para la obtención de la densidad del tejido radical (DTR), utilizamos la siguiente fórmula: 

  

𝐷𝑇𝑅 =  
𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠 (𝑔)

𝑉𝑜𝑙𝑢𝑚𝑒𝑛 𝑑𝑒 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠 (𝑐𝑚3)
 

 

Para la obtención del coeficiente radical de materia seca (CRMS), que representa la 

proporción de masa seca de la raíz por cada unidad de masa fresca, reflejando la inversión 

de C en los tejidos (Shipley y Vu, 2002), aplicamos la siguiente ecuación: 

   

𝐶𝑅𝑀𝑆 =  
𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠 (𝑔)

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑓𝑟𝑒𝑠𝑐𝑜 𝑑𝑒 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠 (𝑔)
 

 

En el caso del área radical de específica (ARE), un rasgo que refleja la superficie alcanzada 

por unidad de carbono invertida, aplicamos a los datos la siguiente fórmula: 

  

𝐴𝑅𝐸 =  
Á𝑟𝑒𝑎 𝑑𝑒 𝑙𝑎 𝑟𝑎í𝑧 (𝑚2)

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜 𝑑𝑒 𝑟𝑎í𝑐𝑒𝑠 𝑓𝑖𝑛𝑎𝑠 (𝑔)
 

Finalmente, para comparar la asignación de biomasa a los órganos aéreos por cada unidad 

de biomasa invertida en los órganos subterráneos fisiológicamente más activos (i.e., raíces 

finas), calculamos el cociente de la biomasa aérea y subterránea de la siguiente forma: 

  

𝐶𝑜𝑐𝑖𝑒𝑛𝑡𝑒 𝐵𝐴: 𝐵𝑆 =  
𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑎 𝑎é𝑟𝑒𝑎 (𝑔)

𝐵𝑖𝑜𝑚𝑎𝑠𝑎 𝑠𝑢𝑏𝑡𝑒𝑟𝑟á𝑛𝑒𝑎 (𝑔)
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Cabe resaltar que se enfatizó la selección de rasgos que reflejaran una medición 

estandarizada, es decir, una medida de asignación de recursos (C) para una función 

ponderando por la biomasa disponible. Estos rasgos dan información mucho más clara del 

tipo de estrategia (adquisitiva versus conservativa) que tiene una planta en comparación 

con los rasgos expresados en valores absolutos. Rasgos con valores absolutos (p.e., 

biomasa total) no necesariamente reflejan decisiones de asignación hacia estructuras con 

mayor capacidad de adquisición de recursos o estructuras menos eficientes, pero más 

longevas. Es por esta razón que en esta investigación se han enfatizado los rasgos que 

definen mejor las disyuntivas de asignación de recursos (p.e., cociente de biomasa aérea y 

subterránea). 

4.7.1 Análisis estadísticos: comparaciones entre valores medios  

Para comparar el porcentaje de germinación y los rasgos funcionales entre las variedades 

de frijol, llevamos a cabo un análisis de bloques incompletos aleatorizados con modelos 

mixtos utilizando la función PBIB.test del paquete agricolae (De Mendiburu y Yaseen, 2020) 

del programa R (R Core Team, 2021). Esta paquetería es muy utilizada en estudios 

agronómicos y permite gran flexibilidad para analizar diseños experimentales. La función 

PBIB.test proporciona valores medios ajustados para cada una de las variedades de frijol a 

través de modelos mixtos que consideran tanto la variación aportada por los bloques como 

por las réplicas. En estos modelos, el bloque y la réplica (siendo el bloque un subconjunto 

de la réplica) se definen como efectos aleatorios de los modelos, mientras que la variedad 

de frijol corresponde a un efecto fijo. Para cada variable, verificamos los supuestos de 

normalidad y homocedasticidad sobre los residuos del modelo. En los casos donde no se 

cumplieron los supuestos, se transformaron los datos utilizando raíz cuadrada o logaritmo 

base 10.  

A partir del modelo, obtuvimos tablas de análisis de varianza (ANDEVA, Cuadros 5 a 8). En 

aquellos casos en los cuales el término “variedad” fue significativo, indicando diferencias 

entre las variedades de frijol, se realizaron pruebas post–hoc LSD con la función PBIB.test. 

Este procedimiento se realizó para todos los rasgos funcionales. El software utilizado fue R 

(R Core Team, 2021; De Mendiburu y Yaseen, 2020).   

Para comparar los porcentajes de germinación, estos valores fueron convertidos a 

proporciones con valores de 0 a 1. Posteriormente, los datos se transformaron calculando 

el arcoseno (seno inverso) de la raíz de la proporción para obtener una distribución normal 
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de los datos. Una vez obtenidos los valores transformados, se ejecutó el análisis de bloques 

incompletos aleatorizados con la función PBIB.test al igual que se realizó con el resto de 

los rasgos funcionales.  

4.7.2 Análisis estadísticos: relaciones entre rasgos funcionales 

Para explorar las relaciones entre los rasgos funcionales de hojas, tallo y raíces, así como 

para analizar la existencia de espectros económicos, llevamos a cabo un análisis de 

componentes principales (ACP) utilizando la función PCA del paquete FactoMineR (Husson 

et al., 2010) en R (R Core Team, 2021). Debido a la gran diferencia de varianza (y escalas) 

entre los rasgos funcionales, las variables se estandarizaron y centraron para obtener una 

media de cero y una desviación estándar de uno. El ACP se basó en una matriz de 

correlación. Los componentes principales relevantes fueron elegidos con base en los 

valores de varianza explicada por cada componente. Para analizar de forma más detallada 

las relaciones entre pares de variables, calculamos la correlación de Spearman dado que 

el análisis visual de las correlaciones bivariadas mostró la mayoría de las relaciones entre 

rasgos no eran lineales (Wang et al., 2015). 

4.7.3 Análisis estadísticos: comparando los niveles de variación  

Para analizar a qué nivel se exhibía la mayor variación en la expresión de rasgos 

funcionales (i.e., entre individuos, entre variedades o entre especies), ajustamos un modelo 

mixto para la variación entre estos tres niveles de agrupamiento de los datos. Este modelo 

corresponde a un ANDEVA anidado de efectos aleatorios. Los individuos fueron agrupados 

dentro de las variedades, y las variedades dentro de las especies. El modelo fue ajustado 

después de normalizar las variables mediante raíz cuadrada o logaritmo base 10, utilizando 

la función lme de la librería ape, con un método de máxima verosimilitud restringida (REML) 

(Paradis y Schliep, 2019). Posteriormente, a partir del modelo ajustado para cada uno de 

los rasgos, llevamos a cabo un análisis de componentes de la varianza utilizando la función 

varcomp de R , 2021). 
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5. RESULTADOS 

 

Los análisis de germinación muestran que hubo diferencias significativas entre al menos 

dos variedades de frijol (F(18,18= 2.862, p<0.05, Cuadro 5). La prueba post–hoc de LSD 

permitió distinguir los grupos homogéneos que se formaron entre las variedades de frijol 

(Figura 14). Los porcentajes de germinación más elevados correspondieron al frijol ‘Ayocote 

morado’ (P. coccineus) con más de un 95% de germinación. El frijol ‘Ayocote morado’ es 

una variedad de ambientes templados y fríos similares a las condiciones de la parcela del 

estudio. Pese a haber obtenido los valores más elevados de germinación, la variedad 

‘Ayocote morado’ no fue significativamente mejor que la variedad ayocote ‘Ayocote negro’, 

que se siembra en ambientes similares, pero sí que la variedad ‘Botil morado’, la cual 

proviene de Chiapas. En el extremo contrario, con los porcentajes de germinación más 

bajos y menores al 50%, se agruparon las cuatro variedades de frijol P. acutifolius: ‘Tépari 

negro’, ‘Blue speckled’, ‘Caborca amarillo’ y ‘San Ignacio’. Los frijoles tépari están 

adaptados a ambientes áridos, que contrastan enormemente con las condiciones de la 

parcela. También exhibieron valores bajos de germinación (<50%) las variedades ‘Tzitziba 

ib’ y ‘Patashete vaquita’ de P. dumosus y P. lunatus, respectivamente, así como también 

las variedades ‘Cereza’ (<50%) y ‘Blanco’ (53.6%) de P. vulgaris, todas variedades de 

ambientes húmedos pero más cálidos en comparación con las macrocondiciones de la 

parcela de estudio. A pesar de los diferentes resultados de germinación entre variedades y 

especies de frijol, al final se obtuvieron individuos suficientes en todos los casos para poder 

realizar la medición de rasgos funcionales. 

5.1 Variación en la germinación entre las variedades de frijol 

Cuadro 5. Tabla ANDEVA para el modelo que explica el porcentaje de germinación 
(valor transformado) 

Variable Grados de 

libertad 

Suma de 

cuadrados 

Cuadrados 

medios 

Valor de F Valor de p 

Densidad específica del tallo (DET) 

Tratamiento 18 2.5181 0.139897 2.8616 p<0.05 

Réplica 1 0.95528 0.95528 19.5404 P<0.001 

Residuales 18 1239.5 0.048887 – – 

 



40 
 

 
Figura 14. Porcentaje de germinación (valores transformados) para cada una de las variedades de frijol. Las letras 
representan los grupos homogéneos obtenidos a partir de la prueba post–hoc.   

 

5.2 Variación en los rasgos funcionales aéreos entre variedades 

Se detectaron diferencias en la densidad específica del tallo (DET entre las variedades de 

frijol (F(18,147)= 8.820, p<0.001, Cuadro 6). Los tallos significativamente más densos y 

costosos (i.e., acordes con una estrategia conservativa) se observaron para las variedades 

de P. acutifolius. La variedad ‘Tépari negro’ de esa misma especie fue un frijol de zonas 

secas que presentó valores >0.5 g cm–3. En el extremo opuesto se ubicaron las variedades 

de P. lunatus, con los valores medios más bajos (<0.02 g cm–3) que reflejan una estrategia 

adquisitiva por parte de las variedades ‘Tziziba ib’ y ‘Patashete vaquita’, ambas de 

ambientes húmedos (Figura 15). 
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Figura 15. Valores medios de densidad específica del tallo en las diferentes variedades de frijol. Las letras representan 
grupos homogéneos. 

 

En todos los rasgos foliares se encontraron diferencias estadísticamente significativas entre 

al menos dos variedades de frijol. En el caso del AFE (F(18,136)= 6.216, p<0.001, Cuadro 6), 

las variedades de P. dumosus y algunas variedades de P. vulgaris como ‘Cereza’, 

‘Mantequillo’, ‘De vara’ y ‘Negro brillante’ presentaron los valores de AFE más elevados 

(>200 cm2 g–1), acorde con una estrategia adquisitiva, probablemente estimulada también 

por su afinidad ecológica similar a las condiciones de la parcela. En contraste, los valores 

más bajos de AFE corresponden a las variedades de P. acutifolius y P. lunatus. En el caso 

del frijol P. lunatus, la variedad ‘Bakalar’ de la Península de Yucatán, obtuvo valores 

significativamente mayores que la variedad ‘Patashete vaquita’ que suele cultivarse en 

zonas medias–altas. Por otra parte, a pesar de haberse cultivado en las condiciones más 

similares a sus afinidades ecológicas, las tres variedades de P. coccineus presentaron 

valores de AFE relativamente altos, pero que no se presentan diferencias significativas con 

los valores intermedios representados por las variedades restantes de frijol común y las 

variedades de frijol lima cultivados en ambientes cálido–húmedos de zonas bajas (‘Tziziba 

Ib y Bakalar’) (Figura 16).  
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Figura 16. Valores medios de área foliar específica expresados por las diferentes variedades de frijol evaluadas en el 
estudio. Las letras representan grupos homogéneos a un nivel de significancia alfa=0.05. 

 

La densidad de tejido foliar también presentó diferencias (F(18,136),= 6.940 p<0.001, Cuadro 

6) y varió de acuerdo con las predicciones. Los valores más altos corresponden a todas las 

variedades de P. acutifolius, destacando el ‘Tépari negro’ que posee valores de densidad 

superiores a 0.08 g cm–3. A diferencia del patrón observado en la DET, las variedades 

‘Bakalar’, ‘Tzitziba ib’ y ‘Patashete rojo’, variedades pertenecientes a P. lunatus de afinidad 

menos húmeda y de mayor temperatura, exhibieron valores más bajos de DTF que la 

variedad ‘Patashete vaquita’ que se cultiva en ambientes más frescos y húmedos. En el 

extremo, sugiriendo poseer hojas de construcción más barata, se ubican la mayor parte de 

las variedades de P. vulgaris y las variedades ‘Ayocote morado’ y ‘Botil morado’ de P. 

coccineus. La variedad ‘Botil morado’ presento los valores más bajos (<0.035 g cm–3). De 

acuerdo con los valores de DTF, las variedades ‘Botil morado’ y ‘Ayocote morado’ son más 

parecidas entre sí que con la variedad ‘Ayocote negro’. Esta última variedad de P. coccineus 

se siembra en ambientes menos húmedos. Pese a estas diferencias entre variedades, es 

posible señalar que las variedades de P. acutifolius y P. lunatus exhiben características 

menos adquisitivas (o bien, más conservativas) que las variedades de P. coccineus y la 
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mayoría de las variedades de P. vulgaris. Por otro lado, las variedades de P. dumosus, 

exhiben valores intermedios de densidad de tejido foliar respecto al resto de las variedades, 

y solo presentan diferencias significativas cuando se comparan con las variedades más 

extremas (Figura 17). 

Las tendencias en la DTF son prácticamente inversas a las observadas para el AFE, 

reflejando la disyuntiva en la asignación de recursos entre la superficie de una hoja y su 

densidad. La especie P. acutifolius está adaptada a ambientes cálido–secos, mismos que 

favorecen estrategias conservativas y contrastan con la parcela de estudio.  

 

 
Figura 17. Valores medios de densidad de tejido foliar (DTF) expresados por las diferentes variedades de frijol 
evaluadas en el estudio. Las letras representan grupos homogéneos. 

 

Otro rasgo funcional que refleja la disyuntiva de la asignación de recursos en la construcción 

de las hojas es el coeficiente foliar de materia seca. Este rasgo refleja cuánta biomasa se 

asigna por unidad de masa fresca del tejido foliar. El análisis de bloques incompletos 

aleatorizados (F(18,139)=1.858, p<0.05*, Cuadro 6) reveló la existencia de diferencias 

significativas entre al menos dos variedades.  

Los patrones que fueron observados al analizar los demás rasgos funcionales de hojas son 

menos evidentes en el caso del CFMS, pero sigue existiendo una tendencia congruente. 
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Se observó que las variedades que exhiben los valores medios más altos de CFMS (i.e., 

hojas más costosas) son las variedades de P. acutifolius, principalmente la variedad ‘Tépari 

negro’ (con un valor medio de 0.16 g g–1) y de forma interesante la variedad ‘Botil morado’ 

de P. coccineus, que proviene de ambientes húmedos (Figura 18). En el extremo opuesto, 

los valores medios más bajos (i.e., hojas menos costosas) están exhibidos por un 

representante de P. lunatus, la variedad ‘Bakalar’ que se siembra en condiciones húmedas 

y cálidas en la Península de Yucatán (0.11 g g–1) y algunas variedades de P. vulgaris como 

‘Cereza’ y ‘De vara’ que se siembran en ambientes más parecidos a las macrocondiciones 

de la parcela de estudio (i.e., húmedos de zonas medias–altas). En contraste, la variedad 

‘Negro brillante’ que se cultiva en ambientes templados–mésicos obtuvo valores más altos 

de CFMS. Estos resultados sugieren que, a pesar de la tendencia de agrupamiento a nivel 

de especie, siguen existiendo diferencias entre variedades de la misma especie. 

 
Figura 18. Valores medios de coeficiente de materia seca (CFMS) expresados por las diferentes variedades de frijol 
evaluadas en el estudio. Las letras representan grupos homogéneos. 

 

En el caso de P. coccineus, llama la atención el valor elevado de CFMS para la variedad 

‘Botil morado’, que obtuvo los valores más bajos de DTF. Este resultado sugiere que en el 

caso de la variedad ‘Botil morado’, si bien la proporción de masa seca de la hoja es alta 



45 
 

respecto a su peso fresco, el resultado nos sugiere que esta biomasa no se concentra en 

un volumen pequeño del tejido foliar. Por otro lado, las variedades de P. lunatus presentaron 

una alta variación en los valores de CFMS, existiendo tanto variedades con valores bajos 

como ‘Bakalar’, una variedad cultivada en ambientes cálidos–húmedos de zonas bajas, 

como variedades con valores relativamente altos como ‘Patashete vaquita’, cultivado en 

ambientes húmedos de zonas altas.   

Cuadro 6. Tabla ANDEVA para el modelo que explica los rasgos funcionales aéreos 

(hojas y tallo) 

Variable Grados de 

libertad 

Suma de 

cuadrados 

Cuadrados 

medios 

Valor de F Valor de p 

Densidad específica del tallo (DET) 

Tratamiento 18 0.89247 0.049582 8.8202 P<0.001 

Residuales 147 0.82926 0.005641 – – 

Área foliar específica (AFE) 

Tratamiento 18 172401 9577.8 6.2162 P<0.001 

Residuales 136 209548 1540.8 – – 

Densidad de tejido foliar (DTF) 

Tratamiento 18 0.027534 0.0015297 6.9404 P<0.001 

Residuales 136 0.029975 0.0002204 – – 

Coeficiente foliar de materia seca (CFMS) 

Tratamiento 18 0.023778 0.00132100 1.8582 0.02421 

Residuales 139 0.098817 0.00071091 – – 

 

 
5.3 Variación de los rasgos funcionales subterráneos entre variedades 

La comparación de la expresión de rasgos funcionales de raíz entre las variedades de frijol 

analizadas en el estudio reveló diferencias significativas entre al menos dos variedades 

para todos los rasgos radicales (i.e., LRE, DTR, CRMS y ARE). Este resultado muestra que 

las variedades de frijol difieren en la forma en la que asignan recursos a las raíces y cómo 

se utiliza una misma unidad de biomasa para la construcción del tejido radical.  

Los resultados del análisis mostraron que existen diferencias significativas en los valores 

de LRE de las raíces finas entre las variedades de frijol (F(18,133)= 9.874, p<0.001, Cuadro 

7). Tres de las cuatro variedades de P. acutifolius presentaron valores medios más elevados 

de LRE (> 70 m g–1) en contraste con las dos variedades de frijol P. dumosus, que 

presentaron los valores medios más bajos (< 20 m g–1) (Figura 19). Las variedades de P. 

acutifolius que obtuvieron los valores más elevados de LRE tienen en común que su cultivo 

se realiza en ambientes áridos mientras que ambas variedades de P. dumosus se cultivan 

en ambientes templado–húmedos de media a alta altitud. Las dos variedades de P. 
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dumosus se diferenciaron significativamente de la mayor parte del resto de las variedades, 

con excepción de las variedades ‘Botil morado’ y ‘Ayocote morado’ de P. coccineus y 

tampoco de la variedad ‘Blanco’ de P. vulgaris. Esta última variedad de frijol común destaca 

debido a su preferencia por ambientes más húmedos que otras variedades de la misma 

especie. En síntesis, es posible señalar que las variedades de P. acutifolius adaptadas a 

ambientes cálidos y secos, presentan valores medios de LRE más altos que el resto de las 

variedades (i.e., estos valores altos son acordes con una estrategia adquisitiva). En 

contraste y contrario a lo esperado según nuestras hipótesis iniciales, las variedades de 

frijol mejor adaptadas a condiciones ambientales similares a las de la parcela de estudio, 

mostraron raíces de construcción más costosa (i.e., estrategia conservativa). Este fue el 

caso de las variedades ‘Ibes café’ e ‘Isich’ de P. dumosus, que se cultivan en zonas altas y 

con climas templado–húmedos (Figura 19). 

 

 
Figura 19. Valores medios de longitud radical específica (LRE) expresados por las diferentes variedades de frijol 
evaluadas en el estudio. Las letras representan grupos homogéneos. 

 

Para la DTR, los resultados del análisis de bloques incompletos aleatorizados con modelos 

lineales mixtos revelaron que existían diferencias significativas entre al menos dos de las 

variedades de frijol (F(18,133)= 3.704, p<0.001, Cuadro 7). Los valores medios más altos de 
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DTR (asociados con estrategias conservativas) están reflejados en la variedad ‘Isich’ de P. 

dumosus con más de 0.25 g cm–3, y la variedad ‘Tépari negro’ (P. acutifolius) con 0.24 g 

cm–3, aunque según la prueba post–hoc LSD, estos valores no fueron significativamente 

distintos de algunas variedades de las especies P. coccineus y P. vulgaris. Este resultado 

es interesante, en tanto que las variedades ‘Isich’ (P. dumosus) y ‘Negro’ (P. acutifolius) se 

cultivan en ambientes contrastantes. La variedad ‘Tépari negro’ se cultiva en regiones con 

escasa precipitación, mientras que ‘Isich’ (P. dumosus) se cultiva en ambientes templado–

húmedos de zonas altas. Las similitudes entre los valores de DTR que expresan estas 

variedades podrían deberse a otros factores. En el extremo opuesto respecto a los casos 

anteriores, los valores más bajos de DTR se encontraron para las variedades ‘Caborca 

amarillo’ (P. acutifolius) con 0.10 g cm–3 y ‘Tziziba ib’ (P. lunatus) con 0.11 g cm–3, ambas 

de ambientes cálidos, pero a diferencia de ‘Caborca amarillo’, la variedad ‘Tziziba ib’ se 

cultiva en ambientes más húmedos. A pesar de estos valores bajos de DTR, ‘Caborca 

amarillo’ y ‘Tzitziba ib’ no se diferenciaron significativamente de otras variedades como ‘San 

Ignacio’ de P. acutifolius, ‘Patashete vaquita’, ‘Patashete rojo’ y ‘Bakalar’ de P. lunatus; las 

variedades ‘Ayocote negro’ y ‘Ayocote morado’ de P. coccineus y finalmente las variedades 

‘Mantequillo’ y ‘Cereza’ de P. vulgaris (Figura 20). Un patrón observado es que todas las 

variedades de P. lunatus presentaron valores relativamente bajos de DTR, a diferencia de 

las variedades de otras especies que ocuparon rangos más amplios de valores de 

densidad. La gran variación en la DTR que parece no correlacionarse con los patrones 

encontrados para otros rasgos de raíz podría deberse a otros factores no abordados que 

influyen en la densidad de tejido radical.  
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Figura 20. Valores medios de asignación de densidad de tejido radical (DTR) expresados por las diferentes variedades 
de frijol evaluadas en el estudio. Las letras representan grupos homogéneos. 

 

Los resultados del análisis de bloques incompletos aleatorizados para el CRMS mostraron 

que existían diferencias significativas entre al menos dos variedades de frijol (F(18,145)=5.288, 

p<0.001, Cuadro 7). Los patrones observados en el CRMS son similares a los observados 

para la DTR, reflejando la fuerte correlación positiva que existe entre ambos rasgos (r = 

0.805, p < 0.001). Los valores medios más altos de CRMS (i.e., raíces más costosas) fueron 

exhibidos por la variedad ‘Tépari negro’ de P. acutifolius e ‘Isich’ de P. dumosus, que 

obtuvieron 0.24 y 0.21 g g–1 respectivamente, pese a que ambas variedades se cultivan en 

ambientes radicalmente distintos, como se mencionó anteriormente (Figura 21). 

Sorprendentemente, las variedades con valores medios más bajos de CRMS fueron dos 

variedades de P. acutifolius: ‘San Ignacio’ y ‘Caborca amarillo’. Estos resultados muestran 

que existe gran variación en la expresión de rasgos funcionales radicales aún entre las 

variedades de P. acutifolius (siendo cultivadas bajo las mismas condiciones ambientales). 

Los valores de CRMS para estas variedades fueron inferiores a 0.10 g g–1 (i.e., raíces 

baratas y por lo tanto asociadas con estrategias adquisitivas). El resto de las variedades y 

especies tuvieron valores intermedios que abarcan un rango que va de los 0.10 a los 0.18 
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g g–1 (Figura 21). Tanto el CRMS y la DTR son rasgos indicativos de la cantidad de biomasa 

que se invierte por unidad de masa o de volumen respectivamente. 

 
Figura 21. Valores medios de CRMS expresados por las diferentes variedades de frijol evaluadas en el estudio. Las 
letras representan grupos homogéneos. 

 

Finalmente, otro de los rasgos funcionales radicales es el ARE. Este rasgo refleja cuál es 

el área que ocupan las raíces finas por cada unidad de biomasa invertida. El análisis de 

bloques incompletos aleatorizados mostró que existían diferencias significativas entre al 

menos dos variedades de frijol, al igual que con el resto de los rasgos radicales (F(18, 133)= 

8.844, p<0.001, Cuadro 7). La prueba post–hoc reveló que los valores medios más altos de 

ARE fueron alcanzados por dos variedades de frijol P. acutifolius: ‘Caborca amarillo’ y ‘San 

Ignacio’ (> 0.09 m2 g–1), exactamente los patrones inversos a los observados para el CRMS 

y la DTR. Las variedades ‘Caborca amarillo’ y ‘San Ignacio’ se cultivan en ambientes cálidos 

de escasa precipitación (inferior a 400 mm anuales). Estas variedades se diferenciaron 

significativamente del resto de las variedades y especies, excepto por la variedad ‘Tziziba 

ib’ de P. lunatus, con la cual no tuvieron diferencias significativas. La variedad Tziziba ib’ se 

cultiva en la región de la Península de Yucatán, en ambientes cálidos–subhúmedos. Por 

otro lado, la variedad ‘San Ignacio’ no se diferenció significativamente de la variedad 

‘Patashete vaquita’ de P. lunatus’. En conjunción, los resultados sugieren que estas dos 

variedades de P. acutifolius (‘San Ignacio’ y ‘Caborca amarillo’), al igual que la variedad 
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‘Tziziba ib’ de P. lunatus están empleando estrategias adquisitivas a nivel de suelo, 

contrarias a las estrategias conservativas que expresan en los rasgos aéreos (Figura 22).  

En contraste, los valores medios más bajos de ARE fueron exhibidos por las dos variedades 

de frijol P. dumosus: ‘Ibes café’ e ‘Isich’, cuyos valores fueron menores a 0.025 m2 g–1. Estos 

patrones concuerdan claramente con aquellos encontrados para la LRE. Esto sugiere que 

las variedades de P. dumosus están empleando estrategias más bien conservativas a nivel 

de suelo. En este caso ambas variedades se cultivan en ambientes templado–húmedos de 

zonas altas, afines con las condiciones de la parcela de estudio. Además, las variedades 

de frijol acalete (P. dumosus) no difieren significativamente de la variedad ‘Botil morado’ de 

P. coccineus y ‘Blanco’ de P. vulgaris, ambas son variedades de otras especies que se 

cultivan en ambientes similares (templados y húmedos) (Figura 22). 

 
Figura 22. Valores medios del área radical específica (ARE) expresados por las diferentes variedades de frijol evaluadas 
en el estudio. Las letras representan grupos homogéneos. 
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Cuadro 7. Tabla ANDEVA para el modelo que explica los rasgos funcionales 
radicales 

Variable Grados de 

libertad 

Suma de 

cuadrados 

Cuadrados 

medios 

Valor de F Valor de p 

Longitud radical específica (LRE) 

Tratamiento 18 33163 1842.41 9.4204 P<0.001 

Residuales 133 26012 195.58 – – 

Densidad del tejido radical (DTR) 

Tratamiento 18 0.22494 0.0124969 3.7043 P<0.001 

Residuales 133 0.44869 0.0033736 – – 

Coeficiente radical de materia seca (CRMS) 

Tratamiento 18 0.15241 0.0084673 5.2876 P<0.001 

Residuales 145 0.23220 0.0016013 – – 

Área radical específica (ARE) 

Tratamiento 18 0.033108 0.00183933 8.5445 P<0.001 

Residuales 133 0.028630 0.00021526 – – 

 

5.4 Variación en la proporción de biomasa aérea respecto a la biomasa subterránea entre 

variedades de frijol 

La variable del cociente biomasa aérea y biomasa subterránea (cociente BA:BS) es 

informativa respecto a la forma en la que las plantas reparten los recursos entre los 

diferentes órganos. Los resultados del análisis de bloques incompletos aleatorizados 

realizado para el cociente BA:BS, reveló que existían diferencias significativas en la 

proporción de biomasa aérea respecto a la biomasa subterránea entre al menos dos 

variedades de frijol (F(18, 146)=7.517, p<0.001, Cuadro 8). Los valores cercanos a cero 

reflejan una baja asignación de biomasa aérea por cada unidad de biomasa subterránea 

(reflejando una estrategia conservativa), mientras que los valores más alejados del cero 

reflejan una elevada asignación de biomasa aérea por cada unidad de biomasa subterránea 

(reflejando una estrategia adquisitiva). 

Los valores más altos de asignación de biomasa aérea por unidad de biomasa subterránea 

corresponden a la variedad ‘Blanco’ de Phaseolus vulgaris, exhibiendo valores superiores 

a 13 unidades. Esta variedad es una de las variedades cultivadas de frijol común que se 

siembran en ambientes de mayor humedad y altitud media–alta. Según la prueba post–hoc, 

esta variedad resulto significativamente distinta de todas las variedades de frijol P. 

acutifolius, las cuales obtuvieron los valores más bajos del cociente BA:BS, con valores 

inferiores a 5 unidades (i.e., las variedades cultivadas de P. acutifolius asignan menos 

biomasa aérea por cada unidad asignada de biomasa subterránea). Los frijoles tépari (P. 

acutifolius) son plantas adaptadas a condiciones de aridez y sequía. Estos ambientes 
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influyen fuertemente en la forma en la que se asignan los recursos en una planta. Los 

ejemplos anteriores nos muestran con claridad un contraste entre P. vulgaris a través de la 

variedad ‘Blanco’ que está exhibiendo una estrategia adquisitiva en cuanto a la asignación 

de biomasa, mientras que todas las variedades de P. acutifolius se encuentran exhibiendo 

estrategias conservativas en cuanto a la disposición de biomasa en órganos aéreos y 

subterráneos. Asimismo, tres de las cuatro variedades de P. lunatus: ‘Tziziba ib’, ‘Patashete 

rojo’ y ‘Bakalar’, exhibieron valores bajos y similares de asignación de biomasa aérea por 

unidad de biomasa subterránea, acordes con estrategias más conservativas. Llama la 

atención que estas variedades se cultivan en ambientes cálidos–subhúmedos de la 

Península de Yucatán. En contraparte, la variedad ‘Patashete vaquita’ de P. lunatus, que 

se cultiva en ambientes templado–húmedos de mayor altitud, exhibe valores más altos del 

cociente BA:BS (Figura 23). El resto de las variedades no se diferenció significativamente 

de los extremos. Entre estas variedades con valores intermedios hay variedades de P. 

coccineus y una variedad de P. dumosus: ‘Isich’ (las cuales tendieron hacia una mayor 

asignación de biomasa aérea por unidad de biomasa subterránea), y la mayoría de las 

variedades de frijol común (P. vulgaris). En todos los casos, existieron tendencias de 

diferenciación en la exhibición de rasgos funcionales aún dentro de las especies. 

Variedades que se cultivan en ambientes templados y más húmedos, de zonas más altas 

tendieron a presentar proporciones más elevadas de biomasa aérea respecto a la biomasa 

subterránea. En contraparte, las variedades de esas mismas especies que se siembran en 

ambientes de zonas bajas exhibieron una menor asignación de biomasa aérea por cada 

unidad de biomasa subterránea. Por ejemplo, el frijol ‘Blanco’ (P. vulgaris) cultivado en San 

Cristóbal de las Casas, Chiapas, mostró valores medios más altos de cociente BA:BS que 

el frijol ‘Negro brillante’ cultivado en Puebla (Figura 23). 

Cuadro 8. Tabla ANDEVA para el modelo que explica el cociente entre biomasa 
aérea y subterránea (Cociente BA:BS) 

Variable Grados de 

libertad 

Suma de 

cuadrados 

Cuadrados 

medios 

Valor de F Valor de P 

Cociente BA:BS  

Tratamiento 18 1150.3 63.907 7.5173 <0.001 

Residuales 146 1241.2 8.501 – – 
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Figura 23. Valores medios de asignación de biomasa aérea por cada unidad de biomasa subterránea expresados por 
las diferentes variedades de frijol evaluadas en el estudio. Las letras representan grupos homogéneos.  

 

5.5 Analizando las relaciones entre rasgos funcionales en los frijoles 

Para analizar las relaciones bivariadas entre rasgos dentro de un órgano o entre órganos, 

calculamos la correlación de Spearman (Cuadro 9; Figuras 24 y 25; Anexo Figura 28). Este 

coeficiente fue muy útil dado que en numerosas parejas de variables las relaciones no son 

lineales. Por ejemplo, en el caso de la raíz, se observa que pequeños incrementos de la 

DTR (i.e., la densidad que alcanza la raíz por unidad de biomasa) conlleva grandes 

decrementos en el ARE (i.e., el área superficial que alcanzan la raíz por unidad de biomasa) 

(Figura 25). 

En el caso las correlaciones entre los rasgos funcionales foliares, los resultados reflejaron 

las disyuntivas que definen los espectros económicos de hojas. Por ejemplo, la correlación 

entre el AFE y la DTF es fuertemente negativa (r = –0.685, p < 0.001, Figura 25 G), 

ilustrando la disyuntiva en la asignación de una misma unidad de carbono en la construcción 

de una hoja con mayor superficie versus una hoja con mayor densidad de tejido. Otro 

ejemplo es la fuerte correlación negativa entre el AFE y el CFMS (r = –0.504, p < 0.001, 

Anexo: Figura 28), que refleja la disyuntiva en cuanto a la inversión de carbono para 

construir hojas de mayor superficie cuyos tejidos tienen una proporción baja de carbono 

versus hojas de menor superficie por unidad de carbono invertida en los tejidos. Por otro 

lado, la DTF y el CFMS muestran una correlación fuertemente positiva entre sí (r = 0.430, 



54 
 

p < 0.001, Figura 25 H), sugiriendo que hojas con valores más altos de densidad también 

suelen presentar proporciones más altas de biomasa en sus tejidos.  

Al analizar los rasgos funcionales radicales, es posible detectar claramente las disyuntivas 

que definen el espectro económico de las raíces. La variable LRE cuyos valores más 

elevados se asocian con estrategias adquisitivas, presenta una fuerte correlación negativa 

con la DTR (r = –0.695, p<0.001, Anexo: Figura 28), cuyos valores elevados se asocian con 

estrategias conservativas. Se trata de la misma disyuntiva en la asignación de un mismo 

recurso (i.e., el carbono) que en el caso de las hojas. Esta misma disyuntiva también se 

refleja en la correlación fuertemente negativa entre el ARE y la DTR (r = –0.870, p<0.001, 

Anexo: Figura 28). Por otra parte, de forma análoga a lo que ocurre en las hojas, en la raíz 

se observa una fuerte correlación positiva entre la DTR y el CRMS (r=0.805, p<0.001, Figura 

25 J). 

Pese a la expresión de las mismas disyuntivas en hojas y raíces, no encontramos evidencia 

sólida de paralelismo entre rasgos foliares y radicales como se esperaría de acuerdo con 

la hipótesis de la existencia de un espectro económico a nivel de toda la planta. Por ejemplo, 

el AFE y la LRE (i.e., rasgos que han sido señalados como análogos) mostraron una 

correlación negativa y significativa, aunque débil (r = –0.194, p < 0.05, Figura 24 A). En 

cambio, hubo correlación positiva entre el CRMS y el CFMS (r = 0.281, p<0.001, Figura 24 

C), pero, por el contrario, la DTF y la DTR no presentaron una correlación significativa entre 

sí (r = 0.060, p=0.461, Anexo: Figura 28). Por otra parte, la DTR en las raíces y la CFMS 

en las hojas son rasgos cuyos aumentos se asocian con estrategias conservativas. En caso 

de existir paralelismo entre hojas y raíces, esperaríamos ver una fuerte correlación entre 

ambas, en cambio, la correlación entre ambos rasgos fue débil, aunque significativa (r = 

0.284, p<0.001, Figura 24 E). El mismo caso esperaríamos ver entre el ARE de la raíz y el 

AFE de las hojas, ya que valores elevados de ambos rasgos se asocian con estrategias 

adquisitivas. En efecto, encontramos una débil correlación entre ambas, pero estrictamente 

hablando, no fue significativa (r = 0.159, p=0.051, Figura 24 B). Finalmente, en el caso del 

ARE de la raíz y el CFMS que describe la proporción de masa seca por masa fresca de la 

hoja, esperaríamos encontrar una correlación negativa, ya que valores elevados de ARE se 

asocian con estrategias adquisitivas, mientras que valores altos de CFMS se asocian con 

estrategias conservativas. Sin embargo, encontramos una débil correlación positiva entre 

ambos rasgos (r = 0.235, p<0.001, Figura 24 D). En síntesis, los resultados encontrados 
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mediante el análisis de las correlaciones entre rasgos no aportan evidencia suficiente para 

asumir que existe una coordinación en la expresión entre hojas y raíces.  

En el caso del tallo, hubo rasgos para los que sí se encontró una mayor evidencia de 

coordinación. Estos rasgos fueron la DET del tallo y los coeficientes de masa seca de hojas 

y raíces (i.e., CFMS, CRMS, respectivamente).  Se encontró una correlación positiva 

moderada pero significativa entre la DET y el CFMS (r= 0.244, p<0.01, Anexo, Figura 28), 

la cual sugiere que variedades con mayor densidad específica del tallo (i.e., estrategia 

conservativa en el tallo) presentan hojas con mayor contenido de materia seca por unidad 

de masa (i.e., estrategia conservativa en las hojas). De la misma manera, se encontró 

evidencia de una correlación positiva similar entre la DET y el CRMS (r= 0.192, p<0.05, 

Anexo: Figura 28), la cual sostiene que variedades de frijol con tallos más densos también 

tienden a presentar raíces con mayor contenido de materia seca por unidad de masa (i.e., 

ambas estrategias conservativas).  

Finalmente, en cuanto a la asignación de biomasa aérea respecto a la biomasa subterránea 

y su relación con otros rasgos, encontramos una fuerte correlación negativa entre el 

cociente BA:BS y la LRE de la raíz (r = –0.533, p<0.001, Anexo: Figura 28). Este resultado 

sugiere que en variedades con raíces finas que alcanzan longitudes mayores por una 

misma unidad de biomasa, la proporción de biomasa aérea respecto a cada unidad de 

biomasa subterránea asignada disminuye. En otras palabras, en sistemas radicales con 

valores elevados de LRE, hay una menor asignación de biomasa aérea por cada unidad de 

biomasa subterránea. Esto es interesante, porque refleja una mayor inversión de biomasa 

en la raíz, por parte de la planta, aunque esta inversión sea utilizada de forma acorde con 

una estrategia adquisitiva (i.e., aumentando la longitud de la raíz por unidad de biomasa 

invertida).  Lo mismo se observa al analizar la correlación entre el cociente BA:BS y el ARE 

(r= –0.491, p<0.001, Anexo: Figura 28). Por el contrario, existe una correlación positiva 

moderada entre el cociente BA:BS y el AFE (r= 0.361, p<0.001, Anexo: Figura 28). Esta 

correlación positiva sugiere que aquellas variedades con valores más elevados de AFE, 

una estrategia claramente adquisitiva, invierten más biomasa en los órganos aéreos por 

cada unidad de biomasa subterránea. Esto puede reflejar indirectamente el aumento de la 

productividad como resultado de una mayor capacidad fotosintética. Finalmente, 

observamos también una correlación moderada positiva entre el Cociente BA:BS y la DTR 

(r= 0.358, p<0.001, Anexo: Figura 28). Esta correlación sugiere que plantas que invierten 

una mayor cantidad de biomasa aérea por cada unidad de biomasa subterránea también 
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suelen presentar raíces finas de mayor densidad. Se esperaría que sistemas radicales con 

raíces finas de mayor densidad derivaran en una mayor inversión de biomasa subterránea 

respecto a la biomasa invertida para los órganos aéreos en una misma planta, pero los 

resultados obtenidos sugieren que esto no es así. 

Cuadro 9. Matriz de correlación de Spearman para rasgos funcionales medidos (n= 
161–178) 

 AFE DTF CFMS DET LRE DTR CRMS ARE COC. 
BA:BS 

AFE 1         

DTF   –0.685 
     *** 

1        

CFMS –0.504 
*** 

 

0.430 
*** 

 

1       

DET –0.149 0.121 0.244 
** 

 

1      

LRE –0.194 
* 
 

0.122 –
0.176 

* 

0.021 1     

DTR 0.066 0.060 0.284 
*** 

0.221 –0.695 
*** 

 

1    

CRMS 0.032 0.134 0.281 
*** 

0.192 
* 

  –
0.574 
*** 

0.805 
*** 

1   

ARE –0.159 
* 

0.066 –
0.235 

** 

–
0.066 

0.952 
*** 

–0.870 
*** 

–
0.717 
*** 

1  

COC. 
BA:BS 

0.361*** –
0.364           
*** 

0.161 
* 

 –0.533 
*** 

0.358*** 0.285 
*** 

–
0.491 
*** 

1 

 

Valores de significancia: p<0.001***, p<0.01**, p<0.05*. DET: Densidad específica del tallo; AFE: Área foliar específica; 

DTF: Densidad de tejido foliar; CFMS: Coeficiente foliar de materia seca; LRE: Longitud radical específica; DTR: Densidad 

de tejido radical; CRMS: Coeficiente radical de materia seca; ARE: Área radical específica; Cociente BA:BS: Cociente entre 

la biomasa aérea y la biomasa subterránea.  
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Correlaciones entre rasgos aéreos y subterráneos (paralelismo) 

 
A) B) 

 
C) D) 

 
 

E) F) 

 
 

Figura 24. Correlaciones bivariadas de rasgos funcionales aéreos y subterráneos. Para cada gráfica, se señalan los valores 
del coeficiente de correlación de Spearman (r) y el valor de p obtenido a partir de la matriz de correlación. A) AFE y LRE; B) 
ARE y AFE; C) CFMS y CRMS; D) ARE y CFMS; E) CFMS y DTR; F) LRE y DTF.  
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Correlaciones del espectro económico de hojas 

 
G) H) 

 
 

Correlaciones del espectro económico de raíces 

I) J) 

 
 

Figura 25. Correlaciones bivariadas de  algunos de los rasgos funcionales que integran el EEH y el EER. Para cada gráfica, 
se señalan los valores del coeficiente de correlación de Spearman (r) y el valor de p obtenido a partir de la matriz de 
correlación. G) AFE y DTF; H) DTF y CFMS; I) ARE y CRMS; J) DTR y CRMS. 

 

5.6 Espectros económicos en las variedades de frijol 

 

El análisis de componentes principales (ACP) mostró que los primeros dos componentes 

explican el 55.76 % de la variación de los datos (CP1: 36.37 %, CP2: 24.43%, Cuadro 10). 

El espacio definido por los primeros dos componentes representa con claridad los espectros 

económicos de hojas y raíces (Figura 26, Anexo: Figura 29). Los rasgos funcionales de 

raíces muestran las cargas más fuertes en el primer componente principal, mientras que 

los rasgos foliares tienen cargas fuertes en el segundo componente (Cuadro 10). En el caso 

de los rasgos funcionales radicales, el CRMS y el DTR muestran cargas elevadas positivas 
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para el primer componente, mientras que la LRE y el ARE muestran fuertes cargas 

negativas. Las relaciones entre estos rasgos definen con claridad el espectro económico 

de las raíces mostrando las disyuntivas que existen en la asignación de biomasa en las 

raíces. Por un lado, raíces con valores más altos de CRMS y DTR serán más costosas, 

pero resistentes y duraderas. Por el contrario, raíces con valores más altos de LRE y ARE 

serán más baratas en términos de C y menos duraderas, pero posiblemente darán lugar a 

un sistema radical con mayor capacidad para la absorción de nutrientes. Respecto al 

segundo componente, los rasgos funcionales foliares DTF y CFMS presentan cargas 

elevadas positivas, mientras que el AFE presenta cargas elevadas negativas. Las 

relaciones entre estos rasgos reflejan las disyuntivas que definen el espectro económico de 

las hojas. En conjunto, estos resultados representan de forma clara las disyuntivas 

económicas en la asignación de recursos tanto para las hojas como para las raíces. 

En cuanto a las relaciones entre los espectros, los rasgos de raíces y hojas se muestran 

relativamente desacoplados. El hecho de observar las cargas más fuertes de raíz en el CP1 

y de hoja en el CP2, sugiere que los espectros económicos de hojas y raíz son ortogonales 

entre sí, con un cierto grado de independencia (Figura 26, Anexo: Figura 29).  

El tercer componente principal, aunque explica un porcentaje menor de la variación en los 

datos, es importante porque este representa cerca del 11% (Cuadro 10). En este tercer 

componente, el cociente BA:BS tiene una carga negativa fuerte (–0.480), asociada con otra 

carga negativa fuerte de la variable CFMS (–0.450). En contraste, sobre este mismo 

componente, la variable DET tiene cargas positivas fuertes (0.481), reflejando las relaciones 

entre el tallo, las hojas y la asignación de biomasa aérea respecto a la biomasa subterránea. 

  



60 
 

Cuadro 10. Variación explicada por los tres primeros componentes (CP) del análisis 
de componentes principales (ACP) y las cargas para cada uno de los rasgos 
funcionales 

 

CP1 CP2 CP3 

Varianza 3.273 2.198 0.99 

Porcentaje de la varianza explicada 36.37 24.43 10.99 

Porcentaje acumulado de la varianza explicada 36.66 60.79 71.79 

    

Cociente biomasa aérea y biomasa 

subetarránea (BA:BS) 

0.469 –0.166 –0.480 

Coeficiente foliar de materia seca (CFMS) 0.228 0.680 –0.450 

Área foliar específica (AFE) 0.216 –0.790 –0.297 

Densidad del tejido foliar (DTF) –0.267 0.761 –0.032 

Densidad específica del tallo (DET) –0.023 0.499 0.481 

Longitud radical específica (LRE) –0.859 0.205 0.196 

Densidad del tejido radical (DTR) 0.831 0.270 0.273 

Coeficiente radical de materia seca 

(CRMS) 

0.744 0.376 0.347 

Área radical específica (ARE) –0.949 0.020 –0.054 
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5.7 Análisis de la variación en la expresión de rasgos funcionales entre y dentro de las 
cinco especies domesticadas de frijol  

Además de mostrar los espectros económicos de hojas y raíces, el ACP permitió analizar 

la variación en la expresión de rasgos funcionales y estrategias adquisitivas entre las 

especies de frijol y entre las variedades cultivadas de cada una de ellas. Al momento de 

graficar los individuos en el espacio definido por los dos primeros CP, podemos observar 

una clara agrupación de los individuos en función de la especie, lo cual está representado 

por las elipses de densidad de colores (Figura 26). Sin embargo, la variación para cada una 

de las especies es muy distinta. Mientras plantas de P. dumosus, P. coccineus y P. vulgaris 

presentan un alto traslape en cuanto a la expresión de rasgos funcionales, P. lunatus y P. 

acutifolius presentan rangos de variación más amplios, abarcando zonas libres del espacio 

definido por los CPs y no ocupadas por ninguna otra especie. El frijol tépari (P. acutifolius), 

una especie que posee adaptaciones para crecer en climas áridos presenta aparentemente 

el nivel de variación más grande en cuanto a la expresión de rasgos funcionales, tanto de 

hojas como de raíces. Por su parte, el frijol lima (P. lunatus), una especie cuyas poblaciones 

silvestres en México se distribuyen principalmente en ambientes cálidos–subhúmedos y 

húmedos, pero con variedades que se cultivan en ambientes tanto de zonas bajas 

(Península de Yucatán) como de tierras altas (San Cristóbal de las Casas, Chiapas), 

presentó también un alto nivel de variación, pero principalmente en los rasgos funcionales 

foliares. 

En cuanto a las estrategias ecológicas, el espacio definido por nuestro ACP permite 

caracterizar la esquina del cuadrante superior izquierdo como el extremo más conservativo, 

y la esquina del cuadrante inferior derecho como el extremo más adquisitivo (Figura 26). En 

este sentido, existe variación entre especies y entre variedades en las estrategias 

ecológicas adoptadas por las especies de frijol. Se observa la tendencia de que, bajo las 

condiciones ambientales en las que se llevó a cabo el estudio, la mayoría de las plantas de 

las especies P. vulgaris, P. coccineus y P. dumosus exhiben estrategias que convergen 

hacia el extremo adquisitivo, mientras que, en general, aquellas de P. lunatus y P. acutifolius 

tienden a estrategias más conservativas; aunque con un mayor grado de variación que el 

resto de las especies, especialmente P. acutifolius. Las preferencias climáticas de cada una 

de las especies, en contraste con las condiciones climáticas del jardín común, pueden ser 

un factor determinante en la exhibición de estas estrategias. En este sentido, y de acuerdo 

con nuestro análisis, la mayor variación entre variedades e intravarietal probablemente se 

encuentra dentro de P. acutifolius. Este resultado también se presentó al hacer las 
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comparaciones para cada uno de los rasgos funcionales evaluados, ya que en varios casos 

hubo variedades de P. acutifolius que exhibían valores muy distintos de rasgos funcionales, 

aun perteneciendo a la misma especie (p.e., el caso de las variedades de P. acutifolius para 

la variable CRMS, ver Figura 21).  

 

Figura 26. Biplot que muestra la distribución de los individuos pertenecientes a las diferentes variedades y especies de frijol 
en el espacio definido por los dos primeros componentes principales (Dim1 y Dim2). Las elipses representan la tendencia 
de agrupamiento de los individuos de cada especie. Estos componentes que representan los espectros económicos de 
raíces y hojas, respectivamente. 

Para ahondar más en las fuentes de variación observadas en nuestro estudio, se realizó un 

análisis de componentes de la varianza el cual reveló que la mayor proporción de la 

variación en los datos para todos los rasgos corresponde a un nivel debajo de la variedad, 

es decir, el nivel intravarietal (Figura 27, Cuadro 11). Después de la variación intravarietal, 

la mayor proporción de la variación es interespecífica (entre especies). Este resultado 

sugiere que el linaje (pertenencia a la especie) es fundamental para agrupar las variedades 

de frijol respecto a las estrategias ecológicas que exhiben. Es claro que las necesidades 

ecológicas de las especies de frijol son la fuente principal de variación que observamos en 

la expresión de los rasgos funcionales. Finalmente, la variación entre variedades resultó 
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mucho menor que la variación entre especies. Por otro lado, no todos los rasgos obtuvieron 

el mismo grado de variación. Mientras que la variación del cociente BA:BS fue muy alta 

tanto a nivel interespecífico como entre variedades, el CRMS presentó valores muy bajos 

de variación en ambos niveles. Incluso entre los diferentes rasgos funcionales de un mismo 

órgano, hubo diferencias en la variación. Por ejemplo, en el caso de las raíces, la LRE fue 

mucho más variable a nivel interespecífico que la DTR. En el caso de las hojas, la variación 

a nivel interespecífico del AFE fue mucho mayor que la variación interespecífica del CFMS. 

Los resultados sugieren que las presiones de selección que han favorecido la variación en 

la expresión de rasgos funcionales son distintas entre órganos y entre rasgos de un mismo 

órgano. Es posible que gran parte de la variación intravarietal observada en este análisis 

está dada principalmente por diferencias entre las réplicas que integran el diseño alfa–

látice. 

 

Figura 27. Niveles de variación de acuerdo con el análisis de componentes de la varianza. Los rasgos funcionales medidos en el estudio 

se enlistan sobre el eje “x”. Las barras de diferentes escalas de grises ilustran la proporción de la varianza explicada y el nivel de 
agrupamiento al que corresponde. 
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Cuadro 11. Proporción de la varianza en los datos por rasgo y por nivel (especie, 
variedad e individuos). 

Rasgo Especie Variedad Intravarietal 

 

Cociente BA:BS 

 

0.5177766 

 

1.513800e–01 

 

0.330843 

 

Coeficiente foliar de materia seca 

(CFMS) 

 

0.0723716 

 

1.306596e–06 

 

0.927627 

 

Área foliar específica (AFE) 

 

0.4399560 

 

7.569826e–02 

 

0.484346 

 

Densidad de tejido foliar (DTF) 

 

0.3095259 

 

1.341460e–01 

 

0.556328 

 

Coeficiente radical de materia 

seca (CRMS) 

 

0.1289408 

 

1.203623e–01 

 

0.750697 

 

Área radical específica (ARE) 

 

0.3282313 

 

6.852361e–02 

 

0.603245 

 

Densidad de tejido radical (DTR) 

 

0.1468182 

 

1.377891e–01 

 

0.715393 

 

Longitud radical específica (LRE) 

 

0.4413884 

 

3.424630e–02 

 

0.524365 

 

Densidad específica del tallo 

(DET) 

 

0.3437227 

 

1.348595e–01 

 

0.521418 

 

 

6. DISCUSIÓN  

 

Las estrategias ecológicas reflejan disyuntivas que las plantas enfrentan respecto a la 

asignación de recursos en los diferentes tejidos y órganos. Estas estrategias ecológicas se 

han observado en las plantas silvestres alrededor del mundo, pero sólo recientemente se 

ha explorado la expresión de estas estrategias en las plantas de cultivo. El estudio funcional 

de las plantas de cultivo representa una oportunidad para poner a prueba hipótesis sobre 

las causas de la covariación de rasgos en las plantas en general. Por otro lado, abordar a 

las plantas de cultivo bajo esta perspectiva permite comenzar a explorar la variación en la 

expresión de rasgos funcionales y estrategias ecológicas aún entre plantas cultivadas de 

una misma especie, reconociendo la importancia de las variedades locales como 

reservorios de agrobiodiversidad que ya existen y que podrían ser la base de futuros 

esfuerzos de selección. El presente trabajo es pionero en el estudio de los frijoles 

(Phaseolus spp.), un cultivo que al contar con cinco especies domesticadas nos ha 

permitido explorar las consecuencias de la domesticación en la expresión de estrategias 
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ecológicas en órganos aéreos y subterráneos, el paralelismo en la expresión de estos y los 

rangos de expresión funcional a nivel tanto interespecífico como entre variedades y dentro 

de las variedades (variación intravarietal). 

6.1. Las especies de frijol exhiben un amplio rango de variación en la expresión de 

sus rasgos funcionales fuertemente ligado con su preferencia ecológica 

Todos los rasgos funcionales, incluido el porcentaje de germinación, mostraron diferencias 

significativas entre las variedades de frijol. De acuerdo con nuestra hipótesis inicial, estas 

diferencias eran esperadas dado que las especies de frijol tienen  preferencias ecológicas 

marcadas, a pesar de que su origen se remonta a una radiación relativamente reciente (~2 

Ma) (Delgado–Salinas et al., 2006). Gran parte de la variación observada está relacionada 

con las muy diversas condiciones ambientales y de manejo a nivel local en las que se 

cultivan las variedades (Bitocchi et al., 2017; Dohle et al., 2019). Es por esta razón que al 

referirse a la diversidad existente de frijol se habla de un proceso de biodiversidad 

humanizada (Perales y Aguirre, 2008). Un ejemplo de esta variación se refleja en el área 

foliar específica (AFE). Los valores de AFE obtenidos variaron de 100 a 250 cm2 g–1 en el 

experimento (Figura 16). Pocos estudios han realizado comparaciones en la expresión de 

rasgos funcionales entre un amplio número de plantas de cultivo. El estudio llevado a cabo 

por Triboullois y colaboradores (2015) evaluó la expresión de rasgos en 34 especies y dos 

variedades pertenecientes a seis familias botánicas (entre ellas Fabaceae) de cultivos 

utilizados como plantas de cobertura para el suelo, encontrando que los valores de AFE 

fueron de los 10 a los 700 cm2 g–1. En esta investigación, con un número menor de especies 

(n=5) y variedades (n=19), frijoles abarcaron prácticamente el 21 % de la variación para 

AFE del citado estudio. La amplia diversidad en la expresión de rasgos funcionales resulta 

sorprendente cuando se considera la disminución de la variación genética que puede 

provocar la domesticación (Kwak y Gepts, 2009; Parker y Gepts, 2021). Una variabilidad 

alta entre variedades también se ha observado en el trigo, sobre todo en rasgos como la 

toma de nitrato (NO3) y amonio (NH4) por parte de las raíces y en menor medida la longitud 

radical específica (LRE) y el área foliar específica (AFE) (Cantarel et al., 2021). Estos 

resultados muestran que la disminución en la variación genética puede no tener un efecto 

tan severo en la disminución de la expresión funcional, e incluso puede incrementar para 

algunos rasgos, como se ha observado en alfalfa al comparar las variedades cultivadas con 

los parientes silvestres (Robinson et al., 2021). Entender los procesos que mantienen o 

incluso incrementan la diversidad funcional en el frijol pese a la disminución de la diversidad 
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genética será un aspecto crucial para guiar futuros esfuerzos de mejoramiento en plantas 

de cultivo. 

Aunque hay grandes rangos de variación funcional y traslape, las variedades de las cinco 

especies domesticadas tienden a agruparse por especie en el plano dibujado por los rasgos 

de hojas y raíces (Figura 26). Es decir, la variación intraespecífica (intervariedad) en la 

expresión de rasgos funcionales y estrategias ecológicas es considerablemente menor que 

la interespecífica. Esta menor importancia de la variación intraespecífica (intervariedad) se 

ha observado en otros cultivos como el café, el trigo y el maíz (Martin et al., 2017, 2018). 

En este estudio, la variación observada entre las especies de frijol está estrechamente 

relacionada con las preferencias ecológicas de las especies de frijol. La importancia de la 

especie (y sus preferencias) se ha reportado en diversos estudios cuando se compara la 

expresión de rasgos a lo largo de gradientes ambientales (de la Riva et al., 2016; Lang 

et al., 2019). Sin embargo, a pesar de que tanto en este como en otros estudios la variación 

interespecífica es mayor que la intervariedad, esta última no es despreciable en los frijoles 

y no es igual para todos los rasgos (Albert et al., 2010) (Figura 27). Por ejemplo, en este 

estudio, el porcentaje de variación interespecífica de rasgos como el AFE (44 %) en las 

hojas y la LRE en las raíces (44%) fue mucho mayor que el CFMS de las hojas (7 %) y el 

CRMS de la raíz (13 %). Resultados similares fueron obtenidos por Diaz–Burlinson y Gachet 

(2004), quienes observaron una alta proporción de variación intraespecífica para el AFE 

(36.5 %) en vegetación mediterránea, pero un porcentaje muy bajo de variación para el 

CFMS (9 %). Estos resultados demuestran que la variación intraespecífica puede depender 

fuertemente de los rasgos seleccionados. En las plantas, esta variación intraespecífica es 

importante para explicar la dimensionalidad del nicho ecológico que ocupan las especies 

de acuerdo con sus adaptaciones, y que se relaciona estrechamente con sus preferencias 

ecológicas (Fontaine et al., 2022; Polechová y Storch, 2019). Por otro lado, mayores niveles 

de variación intraespecífica pueden ser claves para que las especies puedan conquistar 

nuevos ambientes y estos niveles de variación intraespecífica pueden influir en el riesgo de 

extinción (Bolnick et al., 2011; He et al., 2021). En las plantas de cultivo se ha identificado 

que la variación intraespecífica para algunos rasgos puede ser particularmente elevada 

(Robinson et al., 2021). Mayores niveles de variación intraespecífica podrían significar una 

menor vulnerabilidad de los cultivos frente al cambio climático y es por ello por lo que este 

componente de la diversidad resulta tan importante. 
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La variación interespecífica para todos los rasgos fue mayor que la variación intervariedad 

(Figura 27). Sin embargo, los niveles de variación de los rasgos funcionales fueron distintos 

entre las especies. Hubo casos como P. acutifolius que tuvo un rango de variación 

considerablemente más amplio que el resto de las especies (Fig. 26). Este resultado fue 

inesperado al contrastarlo con el hecho de que P. acutifolius tiene un nicho ecológico más 

estrecho que el de otras especies como P. vulgaris (Bitocchi et al., 2017; Dohle et al., 2019). 

Sin embargo, es necesario considerar que las variedades de P. acutifolius se cultivan bajo 

una relativa amplia gama de condiciones de precipitación, temperatura y altitud. El muestreo 

utilizado para esta investigación incluyó variedades que se siembran en distintas 

condiciones muy distintas de altitud y precipitación (Debouck, 1999; Mwale et al., 2020; 

Porch et al., 2013). Otros estudios también han encontrado amplios rasgos de expresión 

funcional para esta especie de frijol (Suárez et al., 2022). Será necesario analizar si, bajo 

condiciones ambientales contrastantes a las de la parcela de estudio que sean más afines 

a P. acutifolius, ésta especie continúa exhibiendo una amplia variación en sus rangos de 

expresión. De igual forma, la elevada variación en la expresión de rasgos funcionales que 

exhibieron las variedades de P. acutifolius podría estar relacionada con una mayor 

diversidad expresada como respuesta a estímulos ambientales en condiciones más 

extremas (zonas áridas), quizás como consecuencia de una plasticidad fenotípica más alta 

(Mercer et al., 2008; Pigliucci et al., 2006; Schmalhausen, 1949). El presente estudio no 

permite discernir el papel de la plasticidad fenotípica en la variación observada. Sin 

embargo, la información recabada para P. acutifolius sugiere que los amplios rangos de 

variación que presenta esta especie podrían representar un gran potencial para el 

mejoramiento de variedades en el contexto del cambio climático. Una precaución 

importante al interpretar los resultados de este estudio es que los niveles de variación 

pueden depender fuertemente de la selección de variedades. Las especies domesticadas 

de frijol poseen cientos de variedades cultivadas (Blair et al., 2013), cada una reflejando 

procesos de selección y adaptación a nivel local (Vasconcelos et al., 2013). Estas 

adaptaciones a nivel local influyen sobre la variabilidad en la expresión de rasgos 

funcionales, como lo demostró nuestro muestreo que incorporó variedades cultivadas con 

afinidades ecológicas contrastantes dentro de las especies P. lunatus, P. vulgaris, P. 

acutifolius y P. coccineus. En general observamos que estas especies, para las cuales 

pudimos obtener variedades tanto de zonas altas como de zonas bajas, exhibieron una alta 

variación en la expresión de rasgos funcionales, aún pese al limitado número de variedades 

(n=19). Debido a las características y adaptaciones locales de las variedades de frijol, incluir 
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un número mayor de variedades probablemente aumentaría el rango de variación de la 

expresión de rasgos funcionales cada una de las cinco especies domesticadas. Como se 

mencionó anteriormente, en este estudio, el frijol P. acutifolius obtuvo un rango de variación 

más amplio que el resto de las especies de frijol.  Para entender si esta característica de 

amplia variación es exclusiva de P. acutifolius o si es resultado del muestreo, sería 

recomendable realizar un estudio incluyendo un mayor número de variedades y medir la 

expresión de rasgos en un mayor rango de condiciones ambientales y con extremos 

contrastantes. Además, dado el alto nivel de variación intravarietal detectado en esta 

investigación, sería importante incluir un mayor número de individuos para cada variedad. 

De este modo sería posible discernir si el alto nivel de variación intravarietal es una 

característica de cada población (individuos de una misma variedad) o si se debe 

principalmente a las características del diseño experimental (i.e., en este caso las 

repeticiones del diseño alfa–látice). 

Este estudio muestra que los rasgos son muy variables, pero no permite discernir entre la 

variación en la expresión de rasgos que se explica por la identidad de la especie (i.e., las 

preferencias ecológicas) y el papel del ambiente en la expresión de los valores de los rasgos 

funcionales (i.e., la plasticidad) (Berg y Ellers, 2010; Mercer y Perales, 2010). El estudio fue 

llevado a cabo en únicamente una parcela (jardín común) con un solo conjunto de 

macrocondiciones. Estas condiciones favorecieron más a las variedades de especies de 

zonas más húmedas y con menor temperatura (P. coccineus, P. vulgaris y P. dumosus) 

debido a la similitud con las condiciones de donde se distribuyen y cultivan duchas especies, 

que a las de zonas más secas y calientes (P. acutifolius y P. lunatus). Idealmente, este 

estudio se complementaría con otro experimento de jardín común en condiciones opuestas 

(mayor temperatura y menor humedad, reflejando ambientes áridos) que favorecieran a P. 

lunatus y a P. acutifolius. El diseño experimental más adecuado sería un jardín común 

recíproco (Lortie y Hierro, 2022). Esta propuesta nos permitiría distinguir si los valores de 

rasgos funcionales expresados por las variedades están condicionados por las 

macrocondiciones locales del jardín común o bien, a las condiciones de selección bajo las 

cuales se originaron las variedades (p. ej. P. lunatus de zonas altas y frijoles lima de zonas 

bajas). A pesar de esta limitación, el presente estudio ha permitido distinguir estrategias 

ecológicas diversas y poner a prueba todas las hipótesis planteadas. 
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6.2. Los espectros económicos de hojas y raíces están presentes en las variedades 

cultivadas de las cinco especies de frijol 

Los mismos patrones de covariación de rasgos funcionales identificados en las plantas 

silvestres también se expresan en las cinco especies domesticadas de frijol (Díaz et al., 

2016; Wright et al., 2007). Las variedades de las cinco especies de frijol exhiben estas 

disyuntivas a través de las correlaciones bivariadas y multivariadas entre rasgos (Figura 

23). En congruencia con nuestra hipótesis, las disyuntivas entre rasgos funcionales son tan 

fuertes y reflejan principios de asignación de recursos tan fundamentales que la 

domesticación no ha sido capaz de alterar estas relaciones (Trejo et al., 2018; Wright et al., 

2006), aún a pesar de los evidentes cambios observables como parte de los síndromes de 

domesticación (Chacón–Sánchez, 2018). Si bien las correlaciones son en muchos casos 

fuertes, la variación entre pares de rasgos no siempre es proporcional sugiriendo que no 

hay una relación isométrica entre rasgos funcionales, sino alométrica (Ackerly y Donoghue, 

1998; Price y Weitz, 2012). Este fue el caso del área foliar específica (AFE), rasgo en el 

que pequeños incrementos del área foliar específica pueden llevar a grandes decrementos 

de la densidad de tejido foliar (DTF). Lo mismo ocurre con el área radical específica (ARE) 

y la densidad de tejido radical (DTR). Relaciones no proporcionales también se han 

reportado para otros rasgos como la DTR y el diámetro de la raíz (Kong et al., 2019), en 

algunos rasgos foliares en las plantas silvestres, sobre todo cuando se considera la 

variación intraespecífica (Jiang et al., 2021), y en algunos rasgos en plantas de cultivo 

(Tribouillois et al., 2015). Los patrones de covariación entre rasgos son cruciales para 

entender disyuntivas de asignación de recursos en las plantas (Wright et al., 2004, 2007) y 

por lo tanto para guiar futuros esfuerzos de selección entendiendo que los rasgos no pueden 

ser alterados de forma aislada y que las relaciones entre rasgos muchas veces no son 

proporcionales.  

Las disyuntivas expresadas por estos patrones de covariación entre rasgos respecto a la 

asignación de recursos dan lugar a los espectros económicos (Poorter et al., 2014; Shipley 

et al., 2006). Los espectros económicos reflejan las estrategias ecológicas de las plantas 

de cultivo de acuerdo con el espectro adquisitivo – conservativo (Funk et al., 2017; Mommer 

y Weemstra, 2012; Reich, 2014). A partir del análisis de componentes principales, los datos 

muestran la existencia de los espectros económicos de hojas y de raíces en las cinco 

especies domesticadas de frijol (Figura 26, Anexo: Figura 29). La existencia de estos 

espectros económicos en plantas de cultivo ya ha sido descrita para otras especies como 
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el café (Isaac et al., 2017), maíz y trigo (Martin et al., 2018; Roucou et al., 2018) y en un 

amplio número de cultivos empleados comúnmente como plantas de cobertura como la col, 

la avena, la arveja, la alfalfa y el haba, utilizando una amplia gama de rasgos morfológicos 

y fisiológicos (Tribouillois et al., 2015; Zhang et al., 2022). Sin embargo, hasta el momento 

no se había realizado un trabajo de este tipo que empleara a los frijoles como sistema de 

estudio. La bondad de los frijoles como sistema es que el género Phaseolus con cinco 

especies domesticadas de forma independiente, lo que permite analizar y comparar los 

efectos convergentes de la domesticación en la expresión de rasgos funcionales (Bitocchi 

et al., 2017). Los resultados que obtuvimos muestran que los espectros económicos de 

hojas y raíces se expresan en las cinco especies de frijol, sugiriendo que la domesticación 

no ha sido capaz de alterar estos espectros. Resulta importante mencionar que esta 

investigación no se enfocó en el estudio de las estructuras de Phaseolus que han sido 

blancos principales de la selección asociada a la domesticación (i.e., vainas y granos). Por 

tanto, será interesante abordar en futuros trabajos cuáles son las relaciones de estos rasgos 

funcionales de hojas, tallos y raíces con la expresión de rasgos funcionales de órganos 

reproductivos, los cuales han sido los blancos principales de la selección por parte de los 

seres humanos. Entender las causas detrás de su expresión, así como los valores de 

rasgos y estrategias ecológicas asociadas, serán fundamentales para poder entender mejor 

el funcionamiento de los agroecosistemas, y desarrollar nuevas prácticas de manejo para 

la obtención de determinados servicios ecosistémicos (Martin y Isaac, 2015). 

El espectro económico de hojas emergió de los rasgos elegidos (Cuadro 4), pese a no haber 

incluido rasgos químicos como la concentración de nitrógeno o fisiológicos como la tasa 

fotosintética (Donovan et al., 2011; Onoda et al., 2017). Por ejemplo, valores elevados de 

área foliar específica (AFE) se correlacionaron con valores bajos de densidad de tejido foliar 

(DTF) y coeficiente foliar de materia seca (CFMS), y por sí mismos fueron suficientes para 

definir el espectro económico de hojas (EEH) (Martin y Isaac, 2021; Pan et al., 2020; Wright 

et al., 2004). En el caso de la búsqueda de un espectro económico de la raíz (EER) 

(Mommer y Weemstra, 2012), las variedades de las cinco especies domesticadas de frijol 

reflejan con claridad un EER a partir de los rasgos morfológicos estandarizados que 

medimos en el estudio (Fig. 26). Las raíces de construcción “barata” poseen valores 

elevados de longitud radical específica (LRE) y área radical específica (ARE), asociados 

con valores bajos de densidad de tejido radical (DTR) y coeficiente radical de materia seca 

(CRMS). En un estudio en el que se evaluaron 320 especies leñosas y herbáceas del 

mediterráneo, los investigadores encontraron los mismos patrones de covariación utilizando 



71 
 

los mismos rasgos y sugirieron que el ARE y el CRMS son los rasgos radicales que mejor 

reflejaron el EER (de la Riva et al., 2021). Nuestros datos sugieren que para las variedades 

de las especies de frijol, el ARE también refleja muy bien el EER junto con la DTR y el 

CRMS. Los resultados de nuestro estudio son relevantes para la ecología de rasgos 

funcionales, ya que demuestran como los mismos rasgos evaluados en plantas silvestres 

pueden reflejar con claridad los espectros económicos en especies cultivadas. La 

identificación de rasgos clave, de bajo costo y de fácil medición que reflejen los espectros 

económicos de las plantas será crucial para el estudio de grandes bases de datos tanto de 

plantas silvestres y plantas de cultivo por igual. 

6.3. Los rasgos de hoja, tallo y raíz permiten identificar estrategias ecológicas en los 
frijoles 

A partir de los rasgos funcionales elegidos para el estudio emergieron los espectros 

económicos de hojas y raíces. Estos espectros establecen dimensiones de variación que 

permiten identificar estrategias ecológicas en los frijoles (Figuras 26, Anexo: Figura 29). 

Rasgos como el área foliar específica (AFE) y la densidad de tejido foliar (DTF), o la longitud 

radical específica (LRE) han sido examinadas en cultivos incluyendo al trigo, la col, la soya, 

el maíz, entre otros (Milla et al., 2014; Roucou et al., 2018), pero nunca antes con frijoles, 

un sistema de estudio que permite contar con repeticiones del proceso de domesticación. 

En conjunto, los resultados de este y otros estudios muestran que las plantas de cultivo son 

capaces de reflejar las mismas estrategias ecológicas que las plantas silvestres y estas 

estrategias se pueden examinar a través de la medición de los mismos rasgos (Zhang et al., 

2022). Estos resultados contribuyen a apoyar la universalidad de las estrategias ecológicas 

en las plantas y sientan un precedente para realizar comparaciones entre frijoles silvestres 

y domesticados respecto a la asignación de recursos. 

Las estrategias ecológicas difirieron entre las especies domesticadas de frijol. En general, 

las especies que tienen afinidad ecológica por las macrocondiciones de la parcela i.e., P. 

vulgaris, P. coccineus y P. dumosus exhibieron estrategias ecológicas más adquisitivas que 

las especies con menor afinidad ecológica i.e., P. acutifolius y P. lunatus. Esta observación 

es consistente con los estudios que sostienen la importancia del linaje (pertenencia a la 

especie) en la expresión de rasgos funcionales, de acuerdo con las afinidades ecológicas 

de cada especie (Donovan et al., 2014; Roscher et al., 2018). Tomando como ejemplo los 

rasgos foliares, en las plantas silvestres, hojas con valores más elevados de área foliar 

específica (AFE) se asocian con estrategias adquisitivas, mientras que valores más 

elevados del coeficiente foliar de materia seca (CFMS) se asocian con estrategias 
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conservativas (Donovan et al., 2011; Fischer et al., 2019). En este estudio, las especies con 

preferencias ecológicas similares a las macrocondiciones de la parcela de estudio, i.e., P. 

dumosus, P. vulgaris y P. coccineus, exhibieron valores más elevados de AFE (Fig. 16) y 

valores más bajos de CFMS (Fig. 18), coincidiendo con una estrategia adquisitiva. Esta 

misma tendencia se observó a también a nivel intraespecífico (intervariedad) en las 

especies mencionadas. Variedades de zonas altas y húmedas tendieron a exhibir 

estrategias ecológicas más adquisitivas que sus contrapartes seleccionadas en zonas bajas 

de menor humedad y mayor temperatura. Estas marcadas diferencias a nivel intervariedad 

pueden ser resultado de los procesos de adaptación y selección locales que han originado 

las variedades de frijol (Baughman et al., 2019) (Figuras 16 y 27). Futuras aproximaciones 

en las que se estudien las mismas variedades de frijol bajo diferentes condiciones 

ambientales permitirán discernir con claridad el papel de la filogenia y el ambiente en los 

rangos de expresión de rasgos funcionales y estrategias ecológicas, y analizar hasta qué 

punto las estrategias ecológicas pueden significar una respuesta plástica frente a las 

condiciones ambientales.  

A pesar de haber identificado con claridad la existencia de un espectro económico de raíces 

(EER) (Figura 26) (Cuadro 10), interpretar las estrategias ecológicas a lo largo de este 

espectro resulta más complicado que en el caso de las hojas. El amplio debate alrededor 

de este espectro (Kramer–Walter et al., 2016; McCormack y Iversen, 2019) se debe a que 

el ambiente edáfico al que están expuestas las raíces es significativamente más complejo 

que el ambiente al que están expuestas las hojas (Freschet y Roumet, 2017). Asimismo, 

las raíces realizan una mayor diversidad de funciones que las hojas (anclaje, soporte, toma 

de nutrientes, toma de agua, micorrización, reserva y almacenamiento) (Mommer y 

Weemstra, 2012). Esta complejidad de funciones limita la interpretación de los rasgos. Por 

ejemplo, valores más elevados de densidad de tejido radical (DTR) generalmente se 

interpretan de forma análoga a cómo se hace para las hojas, es decir, con estrategias 

conservativas. Sin embargo, se ha visto que los valores elevados de DTR pueden estar 

influenciados por las asociaciones de las plantas con simbiontes, lo cual no necesariamente 

implica una estrategia conservativa por parte de las plantas (Kong et al., 2019). 

Generalmente, valores elevados de LRE y ARE se asocian con estrategias adquisitivas en 

la raíz (Figuras 19 y 22) (Fort et al., 2013; Martín–Robles et al., 2019; Tjoelker et al., 2005). 

En contraste con nuestras predicciones, las especies con menor afinidad entre sus 

preferencias ecológicas y las macrocondiciones de la parcela como P. acutifolius 

alcanzaron valores más altos de LRE y ARE (una mayor longitud y área de las raíces finas 
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por cada unidad de carbono invertida en su construcción), reflejando una estrategia 

adquisitiva. Esta aparente incongruencia puede reflejar una interpretación simplista del 

espectro económico de raíces o bien, ser el reflejo de las adaptaciones y preferencias 

ecológicas de las especies de frijol a las condiciones de suelo particulares de los ambientes 

de donde provienen (Shenkut y Brick, 2003). Por ejemplo, P. acutifolius tiene un sistema 

radical que penetra el suelo a mayor profundidad en comparación con P. vulgaris, y se ha 

señalado que es uno de los rasgos que le permiten tener una mayor tolerancia a la sequía 

(Markhart, 1985). El estudio de la expresión de rasgos funcionales de las raíces y las 

estrategias ecológicas asociadas será crucial para desarrollar prácticas de manejo 

agrícolas con el fin de obtener diversos servicios ecosistémicos que dependen de un 

entendimiento más profundo de la relación planta–suelo. 

6.4. Paralelismo en la expresión de hojas y raíces en los frijoles 

Una de las grandes interrogantes que persiste en el campo de la ecología de rasgos 

funcionales es si existe coordinación en la expresión de rasgos funcionales entre los 

distintos órganos de las plantas (Poorter et al., 2014; Vleminckx et al., 2021). Nuestra 

hipótesis predecía una coordinación a nivel de toda la planta reflejando un uso más eficiente 

de los recursos (de la Riva et al., 2016). Esta coordinación se ha observado en plantas 

silvestres en diferentes biomas alrededor del planeta (Ávila–Lovera et al., 2022; G. Liu et al., 

2010), con algunas excepciones (Baraloto et al., 2010). Por lo tanto, esperábamos que la 

coordinación entre rasgos aéreos y subterráneos expresada en las plantas silvestres 

también se observara en los frijoles domesticados, aún a pesar de tratarse de un cultivo 

(Freschet et al., 2015). En cambio, las cinco especies de frijol mostraron un alto grado de 

independencia (ortogonalidad) entre el espectro económico de hojas y de raíces (Fig. 26). 

Mientras que los rasgos foliares se asociaron fuertemente con un componente, los rasgos 

radicales hicieron lo mismo con el segundo componente. Por lo tanto, la correlación entre 

rasgos foliares y radicales fue relativamente débil, reflejando este cierto grado de 

independencia entre el EER y el EEH (Figuras 24 y 26). Otros estudios también han 

reportado desacoplamiento entre espectros económicos de hojas y raíces en cultivos como 

el café (Isaac et al., 2017) y el trigo (Roucou et al., 2018). Se ha sugerido que este 

desacoplamiento se relaciona con la domesticación debido al debilitamiento de la 

integración fenotípica en la expresión de rasgos funcionales (Milla et al., 2014).  

La fuerte independencia observada en la expresión de los rasgos aéreos y subterráneos de 

los frijoles podría ser ventajosa en ambientes con condiciones contrastantes sobre y bajo 
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el suelo (Adamchuk et al., 2010; Jeuffroy et al., 2014). Bajo este escenario, los órganos de 

las plantas serían capaces de mostrar diferentes estrategias ecológicas para alcanzar una 

mayor adecuación bajo condiciones ambientales particulares (Fortunel et al., 2012) o bajo 

determinadas condiciones de estrés (Silva et al., 2018). En un estudio que analizó 27 

especies del género Rhododendron, los investigadores encontraron que la selección natural 

ha favorecido el desacoplamiento entre rasgos funcionales aéreos y subterráneos, 

permitiendo que hojas y raíces evolucionen de forma independiente (Medeiros et al., 2017). 

Esta variabilidad podría permitir una mayor adecuación bajo ciertas condiciones 

ambientales (Baraloto et al., 2010). Las condiciones edáficas heterogéneas, o bien la alta 

disponibilidad de recursos que caracterizan a la mayoría de los agroecosistemas podrían 

favorecer en las plantas de cultivo el desacoplamiento de la expresión de rasgos entre 

órganos aéreos y subterráneos (Milla et al., 2014). Otra posibilidad es que la coordinación 

entre rasgos aéreos y subterráneos sea una condición especie–específica como se ha 

sugerido en algunos estudios que incorporan parientes silvestres de las plantas cultivadas 

(Martín–Robles et al., 2019). El estudio de un sistema como el frijol podría permitir resolver 

estas preguntas, ya que al incorporar a los parientes silvestres de las especies 

domesticadas de frijol se podría discernir si el desacoplamiento observado entre rasgos 

aéreos y subterráneos es una condición especie–específica o un fenómeno resultado del 

proceso de la domesticación. Resolver esta interrogante tendría grandes implicaciones para 

el manejo de los agroecosistemas ya que se tendrían que considerar los efectos 

“desacoplados” de las condiciones sobre y bajo el suelo. 

Pese al desacoplamiento entre rasgos aéreos y subterráneos, los tallos de las variedades 

de las especies domesticadas de frijol exhibieron una fuerte coordinación con los rasgos 

funcionales foliares (Cuadro 10, Anexo: Figura 28). El único rasgo funcional que fue medido 

para el tallo, la densidad específica del tallo (DET), mostró una importante correlación 

positiva con la DTF y el CFMS, así como una correlación negativa con el AFE (Anexo: 

Figura 28). Este resultado refleja por un lado, el fuerte grado de acoplamiento entre los 

órganos aéreos (de la Riva et al., 2016), y por el otro lado, refleja disyuntivas en la 

asignación de carbono entre hojas y tallos (Brouat et al., 1998; Olson et al., 2009). Las 

correlaciones entre hojas y tallos se han estudiado principalmente en plantas leñosas 

alrededor del mundo (Méndez–Alonzo et al., 2012; Olson et al., 2018), por lo que resulta 

sorprendente que en una planta herbácea domesticada como en el caso de las variedades 

de las especies domesticadas de frijol se observen estas mismas relaciones con tanta 

claridad. Nuestros resultados sugieren que, en el caso de estas variedades, la 
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domesticación no ha sido capaz de desacoplar la estrecha relación entre órganos aéreos 

(en particular la DET y el AFE). Estos resultados coinciden con lo observado en la 

nochebuena (Euphorbia pulcherrima), una planta sometida a un intenso proceso de 

selección artificial de más de 200 años de duración (Taylor et al., 2011). Los investigadores 

encontraron que, pese a los grandes cambios morfológicos en la planta, la selección 

artificial no ha podido romper la fuerte correlación entre el área foliar total y el volumen del 

tallo (Trejo et al., 2018). En conjunto, estos resultados nos invitan a pensar en los límites 

alcanzables mediante la selección artificial, ya que existen relaciones entre rasgos que 

posiblemente no puedan ser alteradas, aún bajo una intensa selección artificial. Esta 

información será fundamental en el contexto del cambio climático para entender, por un 

lado, cuáles podrían ser las limitaciones de las plantas silvestres para adaptarse a nuevas 

condiciones climáticas y por el otro, comprender las posibilidades y limitaciones de los 

esfuerzos de mejoramiento de las variedades de cultivos existentes y en la obtención de 

nuevas variedades. 

 

7. CONCLUSIONES 

 

La presente investigación explora por primera vez la expresión de rasgos funcionales y las 

estrategias ecológicas asociadas en variedades cultivadas de las cinco especies 

domesticadas de frijol, P. vulagris, P. lunatus, P. coccineus, P. dumosus y acutifolius, bajo 

la perspectiva que brinda la ecología de rasgos funcionales. Las cinco especies exhibieron 

marcadas diferencias a nivel interespecífico en la expresión de sus rasgos funcionales 

foliares, radicales y de tallo que se relacionaron con las preferencias ecológicas de cada 

una de las especies de frijol. Tendencias similares a las interespecíficas se observaron 

también entre variedades de una misma especie que son cultivadas en ambientes 

contrastantes. La variación intervariedad observada, aunque fue menor que la variación 

interespecífica, es importante porque se relaciona con los procesos de adaptación local 

(clima, condiciones de suelo y manejo) bajo las cuales se han seleccionado las variedades 

de frijol.  

Este trabajo muestra que la domesticación independiente de las cinco especies de frijol no 

ha sido capaz de alterar la expresión de los mismos patrones de covariación de rasgos 

funcionales que se han reportado para las hojas, tallos y raíces en las plantas silvestres 

(órganos que en el caso de los frijoles, no han sido los blancos principales de la selección 
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artificial). Las disyuntivas en torno a la asignación de carbono por parte de las plantas 

silvestres y en otros cultivos también se observan en las variedades cultivadas de las cinco 

especies domesticadas de frijol. La presente tesis mostró que muchas de estas relaciones 

no son isométricas, sino alométricas. Pequeños cambios en un rasgo funcional se 

correlacionan con grandes cambios en otros rasgos. Tal fue el caso de rasgos como el área 

foliar específica (AFE) de las hojas y la densidad de tejido foliar (DTF). Estas relaciones 

alométricas también se observaron entre rasgos radicales. El conocimiento de estas 

relaciones entre rasgos es importante para entender las consecuencias de la domesticación 

en la expresión directa e indirecta de diversas características en las plantas. Estas 

relaciones alométricas son un aspecto que será de interés para abordar en estudios futuros. 

Los espectros económicos de hojas y raíces identificados en las plantas silvestres 

emergieron con claridad a partir de los rasgos medidos en las plantas de frijol. Estos 

espectros reflejan las disyuntivas en torno a la asignación de carbono en los diferentes 

órganos de las plantas de frijol y permitieron identificar estrategias ecológicas. Aunque 

encontramos una fuerte correlación y acoplamiento entre el espectro económico de las 

hojas y el tallo, como se ha observado en plantas silvestres y cultivadas a nivel global, 

nuestros resultados muestran un acoplamiento débil entre el espectro económico de hojas 

y de raíces. Esta tesis mostró que apenas existe un bajo grado de paralelismo entre la 

expresión de estrategias ecológicas en hojas y raíces. Estos resultados sugieren que es 

posible que rasgos aéreos y subterráneos evolucionen de forma independiente en 

Phaseolus. Esta falta de coordinación entre los distintos órganos de las plantas de cultivo 

como en el caso de los frijoles podría resultar ventajosa bajo condiciones ambientales 

particulares. Este es otro de los temas que deberá tratarse en estudios futuros dada la 

relevancia de entender relaciones aéreas y subterráneas en el manejo de los 

agroecosistemas. 

Los resultados de esta tesis mostraron que los rangos de expresión de rasgos no fueron 

iguales entre las especies de frijol. A pesar de considerarse que especies como P. 

acutifolius y P. lunatus tienen un nicho ecológico más estrecho (Bitocchi et al., 2017; Dohle 

et al., 2019), estas especies mostraron un rango de expresión más amplio. Las diferencias 

observadas en los rangos de expresión de las especies domesticadas de Phaseolus spp. 

son el reflejo de los valores de rasgos que exhiben las variedades de cada una de las 

especies. El hecho de haber encontrado una amplia variación interespecífica resalta las 

marcadas diferencias que existen entre las necesidades ecológicas de las especies de frijol. 



77 
 

A partir de nuestro análisis fue posible identificar aquellas especies de frijol que exhiben los 

rangos de expresión más amplios resultando de gran interés para futuros esfuerzos de 

mejoramiento de nuevas variedades bajo el contexto de cambio climático, por mostrar una 

gama más amplia de estrategias ecológicas.  

La presente tesis demuestra la importancia de estudiar las plantas de cultivo bajo una 

perspectiva funcional para poner a prueba hipótesis que permitan generar un mejor 

entendimiento del funcionamiento tanto de los agroecosistemas como de los sistemas 

silvestres. Los resultados de este trabajo plantean y exploran los límites funcionales de la 

domesticación. Por un lado, se demuestra que los rasgos funcionales no se expresan de 

forma aislada, sino que se relacionan alométricamente con otros rasgos. Por otra parte, los 

rangos de expresión que son capaces de expresar las variedades de frijol están contenidas 

dentro de los rangos de expresión que expresan las especies. A su vez, las especies 

exhiben valores de rasgos y estrategias ecológicas acordes con sus preferencias 

ecológicas. Estas consideraciones serán cruciales para reorientar y guiar futuros esfuerzos 

de mejoramiento que den lugar a variedades con mayor adecuación bajo determinadas 

condiciones ambientales, ya que los rasgos estudiados, pese a no ser blancos principales 

de la selección durante el proceso de domesticación, sí juegan un papel crucial en la 

adecuación de los individuos. 
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9. ANEXO 

Correlaciones entre rasgos aéreos y subterráneos (paralelismo) 

 

 
Correlaciones entre rasgos aéreos 

 
 

Correlaciones entre rasgos radicales 

 

 
Figura 28. Correlaciones bivariadas de rasgos funcionales aéreos y subterráneos. Para cada gráfica, se señalan los valores 
del coeficiente de correlación de Spearman (r) y el valor de p obtenido a partir de la matriz de correlación.  
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Correlaciones entre radicales (continuación) 

 

 

 
 

Correlaciones entre el tallo y otros órganos 

 

 
Figura 28 BIS. Correlaciones bivariadas de rasgos funcionales aéreos y subterráneos. Para cada gráfica, se señalan los 
valores del coeficiente de correlación de Spearman (r) y el valor de p obtenido a partir de la matriz de correlación.  
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Correlaciones entre el tallo y otros órganos (continuación) 

 

 

 
 

Correlaciones entre el cociente de biomasa aérea y subterránea y otros 
órganos 

 

 
Figura 28 TER. Correlaciones bivariadas de rasgos funcionales aéreos y subterráneos. Para cada gráfica, se señalan los 
valores del coeficiente de correlación de Spearman (r) y el valor de p obtenido a partir de la matriz de correlación.  
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Correlaciones entre el cociente de biomasa aérea y subterránea y otros 
órganos (continuación) 

 

 
 

 
 

 
 
Figura 28 QUATER. Correlaciones bivariadas de rasgos funcionales aéreos y subterráneos. Para cada gráfica, se señalan los valores del 

coeficiente de correlación de Spearman (r) y el valor de p obtenido a partir de la matriz de correlación. 
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Figura 29. Gráfica biplot que ilustra los primeros dos componentes principales del análisis de componentes principales (ACP). 
En conjunto, ambos componentes explican el 60.8 % de la variación en los datos. Las variables color dorado representan el 
espectro económico de las raíces (EER), las variables en color verde representan el espectro económico de las hojas (EEH). 
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