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RESUMEN 
 

Los factores abióticos afectan las funciones de las plantas, así como su eficiencia 

para absorber el CO2 y transformar la radiación fotosintéticamente activa (RFA) durante el 

proceso fotosintético. Aquí se estudió el efecto del déficit hídrico durante inicio de floración 

en tres características fotosintéticas del frijol (Phaseolus vulgaris L.): punto de 

compensación (PC) y de saturación (Psat) en respuesta a CO2 y luz, y la eficiencia de 

Rubisco (ER). Se midió la cinética de la respuesta a los aumentos del CO2 intracelular (Ci) 

y externo (Co), y la radiación fotosintéticamente activa (RFA). Se establecieron dos 

experimentos, Fase I y II, en los que se evaluaron tres variedades de frijol con hábito de 

crecimiento III en dos niveles de humedad edáfica. En la Fase I los tratamientos 

evaluados resultaron de la combinación de dos variedades (ʻPinto Saltilloʹ -PS- 

considerada resistente a sequía; y ʻBayo Maderoʹ -BM- considerada susceptible), con dos 

niveles de humedad edáfica (sin riego por 12 d, en que la humedad fue menor que el 

PMP, y el testigo con riego); las plantas se cultivaron a cielo abierto en Chapingo, Estado 

de México, en bolsas con 5 kg de suelo. En la Fase II la siembra se llevó a cabo en 

invernadero, y los tratamientos evaluados correspondieron a la combinación de dos 

variedades (ʻBayo Maderoʹ -BM- y ʻPinto Villaʹ -PV-, esta ultima considerada resistente a la 

sequía), con dos niveles de humedad edáfica (sin riego por 8 d y el testigo con riego); en 

este caso la siembra se realizó en macetas con capacidad de 6 kg de suelo. En 

condiciones de déficit hídrico las tres variedades disminuyeron su Amax y la ER, sobre 

todo en BM. Con el riego de recuperación, las tres variedades recobraron plenamente sus 

parámetros fotosintéticos Psat y PC. El estrés hídrico de 8 d (Fase II) no afectó la 

distribución de biomasa final ni el rendimiento de grano de la var. BM aunque deshidrató 

al suelo por abajo del PMP; la variedad PV tampoco fue afectada en su distribución de 

biomasa y rendimiento de grano, pero disponía de agua aprovechable en el suelo durante 

la sequía, por lo que puede considerarse más eficiente en el uso del agua.  

Palabras clave: Phaseolus vulgaris L., CO2 intercelular (Ci), punto de saturación (Psat), 

punto de compensación (PC), enzima Rubisco (ER), radiación fotosintéticamente activa 

(RFA). 
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ABSTRACT 

KINETICS OF PHOTOSYNTHESIS IN BEAN (Phaseolus vulgaris L.) UNDER WATER 

DEFICIT 

Abiotic factors affect the physiological processes of plants and their efficiency to 

absorb CO2 and convert photosynthetic active radiation (PAR) during photosynthesis. We 

studied the effect of water stress on common bean (Phaseolus vulgaris L.) during 

flowering, on three photosynthetic parameters: compensation point (CP) and saturation 

point (Psat) in response to CO2 and light, and Rubisco efficiency (RE). The photosynthetic 

responses to increases in intracellular CO2 (Ci) and external (Co) or in photosynthetic 

active radiation (PAR) were measured. Two experiments were established, Phases I and II 

included three bean varieties with growth type III in two levels of soil moisture. In Phase I, 

uncovered plants were grown in 5 kg-soil pots at Chapingo, State of México, and the 

treatments evaluated resulted from the combination of two varieties (‘Pinto Saltillo’ –PS- 

considered drought tolerant, and ‘Bayo Madero’ -BM- considered susceptible), with two 

levels of soil moisture (without irrigation for 12 d, in which soil moisture decreased below 

PWP, and the irrigated control). In Phase II planting was done under greenhouse 

conditions, where the treatments corresponded to the combination of two varieties (‘Bayo 

Madero’ -BM- and ‘Pinto Villa’ -PV-, the latter considered drought tolerant), with two soil 

moisture levels (without watering for 8 d, and the irrigated control); in this case, plants 

were grown in pots with 6 kg of soil. Under drought stress conditions both Amax and ER 

decreased in the three varieties, and to a higher degree in BM. After irrigation was 

resumed, the three varieties fully recovered their photosynthetic parameters Psat and PC. 

The 8 d water deficit (Phase II) did not affect final biomass distribution and grain yield of 

varieties BM and PV, even though the BM plants depleted the soil moisture below the 

PWP; however, PV still had available soil water at the end of the stress period, thus 

indicating that this variety has higher water use efficiency. 

 

Keywords: Phaseolus vulgaris L., intercellular CO2 (Ci), saturation point (Psat), 

compensation point (CP), Rubisco efficiency (RE), photosynthetic active radiation (PAR). 
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1. INTRODUCCIÓN 
 

El frijol (Phaseolus vulgaris L.) es uno de los cultivos más importantes en México, por 

la superficie de producción (1.63 millones de hectáreas), por el consumo de grano (un 

millón de toneladas) y por la actividad económica que genera. Del área cultivada, 66.6 % 

fue cultivada en condiciones de temporal (secano) durante el ciclo primavera-verano 

2008, por lo que enfrenta riesgos frecuentes de sequía (Financiera Rural 2009). El grano 

tiene un alto contenido de proteínas y es el segundo alimento básico en la dieta de los 

mexicanos (Lépiz y Navarro, 1983).  

La selección para resistencia a la sequía incrementa la capacidad de rendimiento y la 

eficiencia de las plantas en estas condiciones. La selección en condiciones de sequía ha 

revelado los genes que pueden corregir ineficiencias en el medio silvestre de Phaseolus 

vulgaris, y que son esenciales para la mejora del rendimiento (Beebe et al., 2008). 

Guimarães et al. (2006) investigó la adaptación de los fenotipos ʻCariocaʹ y ʻRAB 96ʹ a 

la sequía, mediante la evaluación del potencial hídrico foliar y la resistencia estomática a 

la difusión del agua; en este estudio ʻCariocaʹ presentó mayor potencial hídrico foliar, 

menor resistencia estomática y menor temperatura del dosel.  

Según Lizana et al. (2006) la variedad ʻOrfeoʹ posee mayor estabilidad de rendimiento 

en diferentes ambientes y mejor capacidad de adaptación ambiental; en contraste la 

variedad ʻArrozʹ de alto rendimiento, presenta el inconveniente de que pequeños cambios 

en el ambiente le provocan disminución en su rendimiento debido a que pierde el agua 

más rápido que ʻOrfeoʹ. 

Singh (2007) evaluó tres razas, y 17 variedades de la raza Durango en riego y sin 

riego. Las diferencias en rendimiento entre los 20 genotipos disminuyeron al aumentar la 

sequía. Los cultivares ʻVivaʹ, ʻNW 63ʹ, ʻUI 239ʹ y ʻRojo Mexicanoʹ (todos de hábito III) 

mostraron alto rendimiento tanto en riego como en sequía, y por lo tanto, presentan 

resistencia a la sequía; en cambio, las variedades ʻBusterʹ, ʻUI 126ʹ y ʻUI 465ʹ fueron las 

más susceptibles.  

El efecto de la sequía sobre la fotosíntesis se ha estudiado con base en variables de 

intercambio gaseoso (Farquhar y Sharkey, 1982; Chaves, 1991). Las respuestas 

fotosintéticas a la concentración de bióxido de carbono pueden proporcionar datos 

importantes de parámetros relacionados con la fisiología de la hoja (Sharkey et al., 2007), 

como son los puntos de compensación (PC) y de saturación (Psat) en respuesta a 

intensidades variables de CO2 y luz; estos parámetros constituyen una herramienta 

http://www.cabdirect.org/search.html?q=au%3A%22Guimar%C3%A3es%2C+C.+M.%22
http://www.cabdirect.org/search.html?q=au%3A%22Singh%2C+S.+P.%22
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importante para comprender los cambios en la tasa de asimilación neta de CO2 (A) y 

permite predecir la influencia de los factores ambientales y genéticos sobre la 

productividad de la planta.  

El PC indica el nivel de CO2 o de luz en el que la fotosíntesis está en equilibrio con la 

respiración, es decir, cuando la tasa fotosintética neta (A) es igual a cero; por tanto, el PC 

mide la eficiencia del aparato fotosintético para asimilar cantidades mínimas de CO2 o luz. 

El Psat indica el nivel de esos mismos factores ambientales en el que A alcanza su valor 

máximo, por lo que es otro indicador de la eficiencia con el que las plantas pueden 

capturar el carbono y transformarlo en carbohidratos. Es necesario enfatizar que PC y 

Psat en relación con la respuesta al CO2, deben ser determinados en función de su 

concentración interna en el tejido fotosintético (Ci), más que en función de la 

concentración del aire que rodea a la hoja (Damián et al., 2009; Hikosaka et al., 2006). 

Otro parámetro fotosintético es la eficiencia de carboxilación de la enzima Rubisco, la 

cual es la clave en el ciclo de Calvin y objetivo fundamental en la mejora de la eficiencia 

fotosintética y de la productividad de las plantas (Ashida et al., 2008). Este parámetro 

puede determinarse mediante la cinética de A en respuesta a concentraciones de Ci, con 

la pendiente inicial de la curva la cual representa la tasa en que la enzima captura el CO2 

para la fotosíntesis. Los tres parámetros también sirven para clasificar el tipo de 

metabolismo fotosintético de las plantas, ya sea C3 o C4 (Taiz y Zeiger, 2006). 

Los factores abióticos afectan las funciones de las plantas, así como a la eficiencia de 

éstas para absorber CO2 y a la radiación fotosintéticamente activa (RFA) durante el 

proceso fotosintético. La radiación solar reduce el tamaño de la hoja, la extensión del tallo 

y la formación de raíces, así como el uso eficiente del agua. Aunque las plantas varían en 

sus respuestas fisiológicas y bioquímicas, porque el metabolismo es un fenómeno 

complejo (Farooq et al., 2009). 

La sequía provoca numerosos cambios en el metabolismo fotosintético, algunos de los 

cuales parecen ser parte de una respuesta general a la desecación y de la expresión de 

genes específicos; en algunos casos estos cambios son consecuencia de la resistencia 

del propio aparato fotosintético a la deshidratación (Cornic, 2000). La baja disponibilidad 

de agua se considera el principal factor que limita la fotosíntesis y, por consiguiente 

reduce el crecimiento de plantas y el rendimiento (Flexas et al., 2004). 

Ante un déficit de agua moderado, la tasa de asimilación de CO2 en las hojas es 

restringida por el cierre estomático. De hecho, según las especies y la naturaleza de la 

deshidratación, la asimilación de carbono puede disminuir a valores cercanos a cero, sin 
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una disminución significativa en la capacidad fotosintética del mesófilo (Chaves, 1991). La 

capacidad de las plantas para tolerar el déficit de agua está determinada por diferentes 

vías bioquímicas que facilitan la retención o la adquisición de agua, para proteger las 

funciones del cloroplasto y mantener la homeostasis de iones (Bohnert y Jensen, 1996). 

Los factores ambientales determinan la respuesta de la fotosíntesis a valores elevados 

de CO2, así como el papel que juega la enzima fijadora de carbono; el balance entre la 

utilización fotosintética y el estatus del nitrógeno juegan un papel importante en la 

explicación de la respuesta de las plantas a los valores altos de CO2 (Ainsworth y Rogers, 

2007). 

El intercambio de gases entre la hoja y la atmósfera se lleva a cabo a través de la 

apertura estomática, que es regulada por señales endógenas (hormonas vegetales, 

especialmente ácido abscísico) y por diversas condiciones ambientales que incluyen a la 

luz, la temperatura, la humedad del aire, la humedad del suelo, la concentración 

atmosférica de CO2, el transporte de iones a través de la membrana y la actividad 

metabólica de las células oclusivas, así como por otros factores que modulan la apertura 

estomática para la regulación del intercambio de gases y supervivencia de las plantas en 

diferentes condiciones (Schroeder et al., 2001; Shimazaki et al., 2007; Assmann y 

Shimazaki, 1999). El estudio del comportamiento fisiológico de las plantas en diferentes 

condiciones ambientales es importante para entender las causas de las reducciones en el 

rendimiento de los cultivos en condiciones ambientales desfavorables. 

Las limitaciones en la tasa de fotosíntesis pueden ocurrir en tres fases del proceso: el 

suministro de CO2, el suministro o utilización de la luz y la utilización de fosfato. La 

primera limitación puede estudiarse por la variación en la tasa de asimilación de CO2 en 

función de la presión parcial de CO2 dentro de la hoja. La segunda limitación se puede 

medir determinando la exigencia cuántica de la fotosíntesis. La tercera limitación se 

detecta como una pérdida en la sensibilidad al O2 en la fotosíntesis (Sharkey, 1985). La 

presente investigación tiene como objetivos los siguientes: 

 
1.1. Objetivos 

1.1.1. General: comparar los parámetros fotosintéticos en tres variedades de frijol 

sometidas a déficit hídrico, mediante sus cinéticas de respuesta a luz y CO2. 

1.1.2. Específico: determinar el punto de compensación (PC), punto de saturación 

(Psat) y eficiencia de la enzima Rubisco (ER) en tres variedades cultivadas en 

condiciones de riego y déficit hídrico. 
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Para evaluar la hipótesis siguiente:  

1.2. Hipótesis: los parámetros fotosintéticos, PC, Psat y ER son diferentes entre 
variedades y entre niveles de humedad.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



5 

 

2. REVISIÓN DE LITERATURA 
 

2.1. Origen del cultivo de frijol 
 

Entre las leguminosas comestibles el frijol común es una de las más importantes 

por su distribución e importancia alimenticia. México se acepta como el más probable 

centro de origen, o al menos como centro de diversificación primaria (Debouck y Hidalgo, 

1985). Según Miranda (1967), el frijol común es originario de América y su centro de 

diversificación primaria es el área de México-Guatemala, región que probablemente sea 

también su centro de origen. 

2.2. Importancia del agua para las plantas 

El agua es vital para el crecimiento vegetal y el desarrollo. El estrés hídrico por 

déficit, permanente o temporal, limita el crecimiento y la distribución de la vegetación 

natural y el rendimiento de las plantas cultivadas, más que otros factores ambientales 

(Shao, 2008). 

El agua desempeña un papel esencial en las plantas como componente, 

disolvente y reactivo en diversos procesos químicos, así como en el mantenimiento de la 

turgencia. La importancia fisiológica del agua se refleja en su importancia ecológica, ya 

que la distribución de plantas sobre la superficie de la tierra está controlada por la 

disponibilidad de agua, siempre que tenga la temperatura de crecimiento.  

La importancia de este compuesto se debe a que sus moléculas están 

organizadas en una estructura definida, con átomos unidos por puentes de hidrógeno. 

Junto con el agua, las proteínas, las paredes celulares y otras superficies hidrófilas tienen 

importantes efectos en la actividad fisiológica. El agua en las plantas y suelos contiene 

solutos que modifican sus propiedades coligativas por efecto de dilución. En 

consecuencia, el potencial químico, la presión de vapor, el potencial osmótico y el punto 

de congelación se reducen en proporción a la concentración de solutos presentes. La 

mejor medida de la condición de la energía del agua en las plantas y el suelo es el 

potencial de agua, que cuantifica la cantidad en la que su potencial químico se reduce por 

debajo de la del agua pura (Kramer y Boyer, 1995). 

EI consumo de agua por los cultivos agrícolas normalmente se refiere a toda el 

agua perdida por transpiración y gutación, por evaporación del suelo, más el agua 

retenida en los tejidos vegetales.  
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2.3. Sequía  

La sequía sigue siendo la principal limitante de los rendimientos del frijol en 

México, a pesar de varias décadas de investigación. En el Altiplano Mexicano la sequía 

intermitente, impredecible en cualquier etapa durante el ciclo biológico del cultivo, es una 

amenaza constante para los agricultores, sobre todo en la región semiárida. En las partes 

bajas tropicales, aun cuando la precipitación anual registrada es alta, la principal siembra 

de frijol en el año se realiza al final de la temporada de lluvias, de manera que con 

frecuencia el cultivo enfrenta sequía terminal, sobre todo en suelos con baja capacidad 

para almacenar agua (Acosta et al., 1999).  

Las respuestas de las plantas a la sal y a la escasez de agua tienen mucho en 

común. La salinidad reduce la capacidad de las plantas para tomar el agua, lo que 

rápidamente da lugar a reducciones en la tasa de crecimiento; esta reducción es mediada 

por una serie de cambios metabólicos idénticos a los causados por el estrés hídrico. La 

reducción inicial en el crecimiento de brotes es probablemente debido a señales 

hormonales generadas por las raíces (Munns, 2002). 

El déficit de agua es el factor de estrés ambiental más común que limita la 

productividad de la planta. La sequía puede considerarse como un conjunto de presiones 

del clima, que pueden ser resultado de una combinación de calor, déficit de agua en el 

suelo y de salinidad. Es una de las principales causas que limitan la productividad de los 

sistemas agrícolas y la producción de alimentos (Boyer, 1982).  

El estrés por sequía tiene importantes consecuencias sobre muchos procesos 

vitales. Entre los efectos más evidentes están la inhibición de variables del crecimiento, 

como tamaño de la planta, número de hojas y grosor del tallo (Gómez et al., 2008), y el 

rendimiento de los cultivos; además, perjudica las latitudes y suelos en los que se cultivan 

especies de importancia económica. Los cambios en el contenido de agua en las 

diferentes partes de la hoja en respuesta a la sequía progresiva determinan el 

funcionamiento del tejido foliar (Sardans et al., 2010). 

El desarrollo de cultivos tolerantes a sequía con mayor eficiencia en el uso del 

agua es de interés general, debido al continuo crecimiento de la población mundial y a la 

disminución del recurso hídrico destinado a la agricultura (Nguyen, 1999). El patrón 

bimodal de lluvias en regiones del trópico bajo permite dos épocas de producción. En la 

primera época (mayo a agosto) ocurre la mayor precipitación, mientras que en la segunda 

(septiembre a diciembre) la precipitación es limitada. El corto ciclo biológico del frijol 

común lo convierte en el cultivo ideal para sembrarse al final de la primera época con 
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humedad residual; aun así, la humedad disminuye durante su ciclo y le provoca sequía 

terminal (Frahm et al., 2003). 

2.4. Diferencias varietales en tolerancia y susceptibilidad a sequía 

Según Garg (2009), las plantas ʻguarʹ o ʻgoma guarʹ (Cyamopsis tetragonoloba L.), 

frijol ʻPolillaʹ (Vigna aconitifolia Jacq.), frijol ʻCastillaʹ (Vigna unguiculata L. Walp.) y 

ʻCaballo gramoʹ (Dolichos biflorus), están agrupadas como leguminosas de zonas áridas 

que poseen diferentes mecanismos de resistencia a la sequía para sobrevivir y producir 

en un entorno vulnerable a la sequía. La mayoría de estas leguminosas poseen 

mecanismos de evasión a la deshidratación. Mediante los cuales mantienen el potencial 

de turgencia y el funcionamiento metabólico normal ante un déficit hídrico.  

Vizgarra et al. (2006) seleccionaron cuatro líneas de frijol negro y dos de frijol rojo, 

pero ninguna de las variedades de frijol negro se desempeñó mejor que el control local, 

mientras que las de frijol rojo mostraron un mejor rendimiento. Por su parte, Santos et al. 

(2009) evaluaron el potencial hídrico foliar y el intercambio de gases de cinco genotipos 

de frijol común: ʻA222ʹ, ʻA320ʹ, ʻAT477ʹ, ʻCariocaʹ y ʻNegro Ouroʹ sometidos a déficit 

hídrico moderado, en este caso la conductancia estomática y tasa de fotosíntesis neta se 

redujo en todos los genotipos, debido al déficit hídrico. La mayor reducción de la 

conductancia estomática en condiciones de sequía ocurrio en ʻA320ʹ, en la que un déficit 

hídrico leve afectó el aparato fotoquímico, probablemente por la baja regulación 

estomática, ya que las plantas no mostraron fotoinhibición; el aparato fotoquímico de 

ʻA222ʹ y ʻA320ʹ fue más sensible al estrés hídrico, ya que se redujo el transporte de 

electrones incluso después del riego de recuperación. 

2.5. Fotosíntesis 

La fotosíntesis es el proceso de conversión de energía luminosa en energía 

química que realizan las plantas verdes y algunas bacterias; esta energía es almacenada 

en forma de carbohidratos (Gutiérrez et al., 1998). 

2.6. Intercambio de gases 

Los estomas desempeñan un papel fundamental en el intercambio de gases de las 

plantas (Bruce, 1990). Según Evans y Caemmerer (1996), las hojas son los órganos 

especializados para interceptar la luz necesaria para la fotosíntesis, la cual se dispersa en 

los cloroplastos, porque están cerca de la atmósfera y del tejido vascular que transporta el 

agua, azúcar y otros metabolitos.  
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Una vez dentro de la hoja, el CO2 se difunde de los espacios intercelulares a los 

sitios de carboxilación en el cloroplasto. Las técnicas convencionales de intercambio de 

gases miden los flujos de agua y CO2 dentro y fuera de la hoja. Al considerar los flujos, es 

conveniente utilizar conductancias porque éstas varían en proporción al flujo. 

2.7. Radiación fotosintéticamente activa (RFA) 

La luz es un elemento clave en las modificaciones del aparato fotosintético, 

inducidas por diferentes factores abióticos (Rintamä, 2004). La radiación 

fotosintéticamente activa (RFA) captada por un vegetal determina la cantidad de materia 

seca producida y la calidad de la producción (Raffo e Iglesias, 2004).  

La energía luminosa del espectro visible es la más importante para los 

agroecosistemas y, dependiendo de las condiciones locales del clima, constituye entre 40 

y 60 % de la energía total irradiada sobre la superficie terrestre (Stephen, 2002). En la 

RFA la longitud de onda se ubica de 400 a 760 nm, que también corresponde a la luz 

visible. Las plantas verdes no se desarrollan sin una combinación de la mayoría de las 

longitudes de onda de luz en el espectro visible.  

La energía solar que recibe la Tierra llega en forma de ondas electromagnéticas 

que varían desde menos de 0.001 hasta más de mil millones de nanómetros. Esta energía 

forma el espectro electromagnético. La parte del espectro electromagnético entre uno y un 

millón de nanómetros es considerada como luz; sin embargo no toda es visible. La luz con 

longitudes de onda entre 1 y 390 nm es conocida como luz ultravioleta. La luz con 

longitudes de onda mayor a 760 nm y menor a 1000 nm es conocida como infrarroja; la 

luz infrarroja con longitud de onda mayor de 3000 nm se percibe como calor. 

En su respuesta a diferentes intensidades de luz (cinética de luz), las plantas 

presentan dos parámetros conocidos como punto de compensación y de saturación de 

luz. El punto de compensación es la intensidad de luz mínima que la planta requiere para 

que los fotoasimilados producidos sólo alcancen para ser utilizados en el proceso de la 

respiración, sin que resulten sobrantes para el crecimiento, y por tanto la tasa de 

fotosíntesis neta es igual a cero. El punto de saturación es la luz máxima que la planta 

puede aprovechar, porque es la que satura su aparato fotosintético (Mejía, 2002). 

En ausencia de factores adversos, el rendimiento de los cultivos es directamente 

proporcional a la radiación solar absorbida. Diversos cultivos sintetizan diferentes 

compuestos, y por tanto tienen diferencias en la eficiencia de conversión de biomasa. 
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2.8. Conductancia estomática (gs) 

En griego la palabra estoma significa "boca", y estas estructuras permiten la 

comunicación entre los entornos interno y externo de la planta. Su función principal es 

permitir que los gases, como el CO2, el vapor de agua y el oxígeno, entren y salgan de la 

hoja. Los estomas juegan un papel crítico en la regulación de la pérdida de agua en la 

vegetación terrestre, y parecen responder a muchas perturbaciones del sistema suelo-

planta-atmósfera (Buckley, 2005). Los estomas influyen en la tasa de fijación de CO2 por 

el mesófilo de la hoja (Wong et al., 1979). Los cambios en el potencial hídrico foliar, 

temperatura de hoja, y carboxilación pueden afectar la apertura y conductancia 

estomática y, por tanto, a la tasa de asimilación. Para discutir cómo estas variables se ven 

afectadas por los movimientos estomáticos, como medida de la apertura estomática se 

usa a la conductancia, que es una variable dominada por la densidad y la apertura de 

estomas (Farquhar y Sharkey, 1982). 

Las oscilaciones en la apertura y la conductancia estomática son resultado del 

desequilibrio en el abastecimiento y el gasto de agua, y pueden provocar un brusco 

aumento de la pérdida de agua por la planta (Steppe et al., 2006). La conductancia 

estomática de las hojas iluminadas es una función de los niveles de temperatura, del 

déficit de presión de vapor, del potencial hídrico foliar (presión de turgencia real) y del CO2 

ambiental (Jarvis, 1976). 

2.9. Cinética fotosintética 

Conocer esta cinética permite determinar sus parámetros fotosintéticos: punto de 

compensación, punto de saturación por CO2 y luz, y la eficiencia de carboxilación de la 

enzima Rubisco; además, permite clasificar a las plantas en C3 o C4. El impacto del 

estrés hídrico sobre la fotosíntesis de una especie podría ser medido mediante la cinética 

y parámetros fotosintéticos, para así cuantificar la respuesta a condiciones ambientales 

fuera del rango óptimo, como propusieron Demmig-Adams et al. (2004).  

La temperatura influye de manera importante en el comportamiento de las curvas 

de CO2. Varios estudios recientes informan que la pendiente inicial, es decir la tasa de 

fotosíntesis saturada de luz vs. Ci, cambia en función del aumento de temperatura. Sin 

embargo, pocos estudios comparan la pendiente inicial con las propiedades de la enzima 

de carboxilación denominada ribulosa 1,5-bisfosfato carboxilasa oxigenasa (Rubisco), la 

cual determina el rendimiento fotosintético en bajas y altas temperaturas (Yamori et al., 

2006). 
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Según Monti (2009), la conductancia interna (gi) puede disminuir a lo largo del 

perfil de la planta, debido a la edad de la hoja y al nivel de la irradiación. El déficit hídrico 

disminuye la tasa fotosintética (A) a través de la disminución de la conductancia 

estomática (Lawlor y Tezara, 2009). El balance de carbono de una planta durante un 

período salino o de sequía, y la respectiva recuperación, puede depender tanto de la 

velocidad del proceso como del grado de recuperación de la fotosíntesis (Chaves et al., 

2009). La disminución del potencial fotosintético es ocasionada por la alteración del 

metabolismo.  

La deficiente síntesis del aceptor de CO2, la pentosa llamada ribulosa bifosfato 

(RuBP), es la probable causa de esta disminución, provocada a su vez por la disminución 

del contenido relativo de agua y no por la inhibición o pérdida de enzimas del ciclo de 

reducción del carbono fotosintético, incluida la Rubisco. Esta limitación de la síntesis de 

RuBP es causada probablemente por la inhibición de la síntesis de ATP, debido a la 

progresiva pérdida por inactivación del factor de acoplamiento derivada de la creciente 

concentración de iones Mg2+, y no por la reducción en la capacidad de transporte de 

electrones o protones (Lawlor, 2002). 

Wentworth et al. (2006) afirman que hay diferencias entre variedades de frijol; la 

variedad ʻArrozʹ mostró células alargadas, característica de las células en empalizada de 

las plantas que crecen con alta luz, mientras que la variedad ʻOrfeoʹ presentó células 

redondeadas. También, se encontraron diferencias en el desarrollo de los estomas, ya 

que ʻArrozʹ mostró pocos cambios en la densidad de sus estomas y ʻOrfeoʹ la aumentó, 

sobre todo en el envés de la hoja; estos cambios pueden dar lugar a alteraciones en la 

tasa de fotosíntesis y en la conductancia estomática.  

En plántulas de árboles, arbustos y lianas que crecieron en condiciones de riego, 

Wang et al. (2010) observaron que las tasas máximas de fotosíntesis fueron de 10.44, 

11.17 y 16.40 µmol m-2 s-1, con rendimientos cuánticos aparentes de 0.066, 0.045 y 0.037 

µmol mol-1, tasas de respiración de -0.56, -1.47 y -1.51 mol m-2 s-1, puntos de 

compensación por luz de 17, 33 y 46 µmol m-2 s-1, y puntos de saturación de 336, 358 y 

612 µmol m-2 s-1. Bajo estrés hídrico la tasa máxima de fotosíntesis y el rendimiento 

cuántico aparente disminuyeron, mientras que las tasas de respiración se mantuvieron sin 

cambios significativos, y los puntos de compensación y saturación por luz cambiaron de 

diversas maneras en las especies. Las plántulas de arbustos mostraron mayores valores 

de fotosíntesis máxima, rendimiento cuántico aparente y tasa de respiración, en 
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comparación con las de árboles, lo que indica que los arbustos tienen mayor capacidad 

de adaptación al estrés hídrico y a la intensidad de la luz.  

Terzi et al. (2010) evaluaron cinco cultivares de frijol común, ʻGöynük 98ʹ, 

ʻ araca ehir 90ʹ, ʻ ehirali 90ʹ, ʻES 855ʹ y ʻYunus 90ʹ, que al ser sometidos a estrés hídrico 

redujeron el rendimiento cuántico del Fotosistema II (PS II) y el apagamiento fotoquímico; 

el cv. Yunus 90 fue identificado como el más tolerante, y ʻ araca ehir 90ʹ como el más 

sensible porque mostró mayor reducción.  

A una concentración constante de CO2 intercelular de 400 µmol mol-1, Damián et 

al. (2009) encontraron que las hojas del guayabo (Psidium guajava L.) alcanzan la 

fotosaturación con 700 µmol fotón m-2 s-1, con una A cercana a 10 µmol CO2 m-2 s-1, tasa 

que es menor que la mitad de la máxima registrada de 540 µmol mol-1 de Ci. El punto de 

compensación por luz de guayaba ocurre con 70 µmol m-2 s-1, con una A de cero que es 

cuando la fotosíntesis se iguala con la respiración.  

2.10. Ajuste osmótico  

El ajuste osmótico consiste en la acumulación de solutos en el citoplasma de las 

células en respuesta al déficit hídrico y la consecuente disminución del potencial hídrico 

total de hojas, tallos y raíces; como resultado, los tejidos vegetales con capacidad de AO 

pueden absorber agua de tejidos adyacentes y mantener su actividad fisiológica (Silva et 

al., 2007). 

Los procesos que realiza la planta son afectados por el déficit hídrico, y de ellos el 

crecimiento celular es probablemente el más sensible. El ajuste osmótico también parece 

ser un mecanismo importante para la adaptación a condiciones limitantes de agua, incluso 

en plantas mesófitas; en las que la mayor parte de la ósmosis puede ser generada 

internamente (Hsiao et al., 1976). Tanto la capacidad inherente para el mantenimiento de 

la turgencia de las especies en condiciones de sequía como su capacidad para adaptarse 

a sequías repetidas, deben ser atributos considerados en los programas de selección 

genética por tolerancia a sequía (Shihe et al., 1993). 

2.11. Ritmo fotosintético 

El contenido en azúcares aumenta a lo largo del día, dado que la tasa de 

fotosíntesis excede al ritmo de respiración (Smith, 1973; Ciavarella et al., 2000). Las 

diferencias en asimilación de CO2 atmosférico entre especies depende de sus diferencias 
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en las reacciones bioquímicas que regulan el proceso de intercambio de gas 

(Wullschleger, 1993).  

2.12. Factores que determinan la apertura y cierre de los estomas  

La epidermis de los órganos aéreos de las plantas presenta una cutícula cerosa 

que impide la pérdida de agua y la desecación, y también impide la difusión de CO2 de la 

atmósfera hacia los tejidos internos. Los estomas regulan la conductancia difusiva foliar, y 

por tanto influyen en la pérdida de agua y en la ganancia de carbono (Buckley, 2005). 

La regulación de la apertura de estomas se basa en los cambios de turgencia de 

las dos células oclusivas, ya que el aumento en la turgencia causada por la acumulación 

activa de solutos promueve la apertura del poro, mientras que la disminución de la 

turgencia causada por la salida de solutos conduce al cierre. Los principales solutos que 

participan en el proceso de osmorregulación son sacarosa, K+ (Shimazaki et al., 2007) y 

aniones acompañantes (malato y cloruro), en función de las condiciones ambientales 

(Hosy et al., 2003). En el ciclo diurno normal, la apertura matutina de los estomas es 

debida principalmente a la acumulación de sales de K+; por la tarde, depende de la 

acumulación de sacarosa.  

Las células oclusivas rodean los estomas en la epidermis de hojas y tallos. La 

apertura del poro estomático es esencial para el influjo de CO2 durante la fijación del 

carbono fotosintético. Al mismo tiempo, las plantas pierden más de 95 % de su agua hacia 

la atmósfera, por la transpiración que ocurre a través de los estomas abiertos. 

Hay diversos mecanismos de transducción de señales en las células oclusivas que 

incluyen estímulos hormonales, señales luminosas, el estado del agua, CO2, temperatura 

y otras condiciones ambientales que modulan la apertura de estomas para la regulación 

del intercambio de gases y supervivencia de las plantas en diferentes condiciones 

(Schroeder et al., 2001). 

La respuesta de los estomas a la luz azul es un componente intrínseco de la 

transducción sensorial mediada por luz en los movimientos de los estomas. Los 

cloroplastos de la célula oclusiva tienen una respuesta específica a la luz azul que 

estimula la apertura de estomas, lo que sugiere un papel de estos cloroplastos en la 

transducción sensorial de la luz azul (Zeiger y Zhu, 1998). 

La conductancia estomática (gs) suele disminuir en respuesta a la creciente 

concentración de CO2 intercelular (Ci). Sin embargo, los mecanismos que subyacen a 

esta respuesta no se entienden completamente. Estudios recientes sugieren que las 
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respuestas de los estomas al Ci y la luz roja están relacionados con el transporte de 

electrones (Messinger et al., 2006). 

2.13. Transpiración 

La transpiración es un determinante primario del balance energético de la hoja y 

del estado hídrico de la planta. Este proceso involucra la evaporación del agua desde las 

superficies celulares hacia el interior de los espacios intercelulares y su difusión fuera del 

tejido vegetal, principalmente a través de las estomas, y en menor medida a través de la 

cutícula y las lenticelas.  

La transpiración y el intercambio de CO2 determinan la eficiencia de uso del agua 

de una planta. Según Squeo y León (2007) hay muchas más moléculas de vapor de agua 

en los tejidos de los espacios intercelulares de una planta que en el aire que rodea el 

cuerpo de la planta; en consecuencia, el vapor de agua siempre difunde de la planta al 

aire, conforme al gradiente de concentración (Burba, 2007).  

La transpiración puede referirse como la tasa del transporte de vapor de agua a 

través del dosel vegetal (es decir, a través del grupo de plantas). El flujo de agua a través 

de la planta responde a dos ambientes distintos. Por un lado, al ambiente aéreo al que 

está expuesta la hoja y que puede ser definido en términos de radiación, temperatura, 

diferencia de presión de vapor, contenido de CO2 y condición de la capa de frontera o 

límite. Por otro lado, las raíces comúnmente generan señales de estrés hídrico, que junto 

a las señales de conductividad hidráulica del xilema también controlan la pérdida de agua 

por la hoja (Sperry et al., 1998). 
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3. MATERIALES Y MÉTODOS 
 

3.1. Sitios experimentales 
 

Se establecieron dos experimentos aquí identificados como Fase I y Fase II. En la 

Fase I la siembra se llevó a cabo el 26 de febrero de 2010, en un invernadero del Campo 

Experimental del Valle de México (CEVAMEX), localizado en Chapingo, Estado de 

México, a la altura del kilómetro 38.5 de la carretera Los Reyes-Lechería, cuyas 

coordenadas geográficas son 19º 29’ N y 98º 53’ O y altitud de 2240 m. En la Fase II la 

siembra se hizo el 10 de mayo de 2010, en un invernadero del Colegio de Postgraduados, 

ubicado a 19º 30’ LN y 98º 51’ LO y 2250 msnm a 3 km del sitio anterior. En ninguno de 

los dos invernaderos se tuvo control de temperatura y humedad. 

3.2. Fase I  

En esta fase se compararon dos variedades de frijol en dos condiciones de 

humedad edáfica. Las variedades, ambas de hábito indeterminado Tipo III fueron ʻPinto 

Saltilloʹ (PS) y ʻBayo Maderoʹ (BM). PS es de alto rendimiento, con peso de 100 semillas 

de 30 g aproximadamente, de tamaño mediano, resistentes al ataque de enfermedades 

múltiples como antracnosis, y tolerante a tizón común, y resistente a la sequía. ʻBayo 

Maderoʹ (BM) es de guía corta y ciclo precoz, con semillas de color crema, cuyo peso de 

100 semillas varía entre 32 y 34 g, que en condiciones de temporal es considerado 

susceptible a la sequía (Aguirre et al., 2005). 

La siembra se hizo en macetas que contenían 5 kg de suelo arenoso (53.48 % 

arena, 26.72 % limo y 19.80 % arcilla), que contenía 25 % de humedad al momento de 

llenar las macetas. Se colocaron dos semillas por maceta y a la emergencia se aclareó a 

una plántula. El suelo se mantuvo a capacidad de campo para evitar cualquier déficit 

hídrico antes de iniciar los tratamientos de humedad del suelo. Las macetas se pesaron 

cada tercer día para calcular el agua necesaria para reponer la pérdida por 

evapotranspiración.  

Los tratamientos de humedad del suelo consistieron de dos niveles de humedad, 

riego y déficit hídrico, se evaluaron con cuatro repeticiones y una planta por repetición. En 

el tratamiento de estrés hídrico, el suministro de agua se suspendió al inicio de la etapa 

R5 (inicio de floración, IF, que corresponde a una etapa reproductiva susceptible a la 

sequía), y se volvió a regar hasta 12 d después. En el tratamiento sin estrés hídrico, el 

riego se aplicó cada tercer día, como se venia aplicando. El punto de marchitez 



15 

 

permanente del suelo (PMP), fue equivalente a -1.5 MPa de potencial hídrico, 

correspondió cuando las macetas pesaron entre 4 y 4.2 kg. La capacidad de campo (CC) 

fue de -0.03 MPa con 23.1 % de humedad. Los valores de las constantes de humedad del 

suelo se obtuvieron mediante análisis físico de muestras de suelo con los procedimientos 

de la olla y de la membrana de presión (Palacios, 1980), para obtener la curva de 

retención de humedad del suelo, la cual se muestra en la Figura 1.  

 

 

Figura 1. Curva de retención de humedad del suelo utilizado en la Fase I, con sus 
respectivas constantes de humedad: PMP = punto de marchitez permanente: 
CC = capacidad de campo.  

 

Al final del periodo de déficit hídrico, para la recuperación de las plantas 

nuevamente se aplicaron riegos cada tercer día.  

 

3.2.1. Variables medidas  

3.2.1.1. Cinéticas y parámetros fotosintéticos. El 9 de abril, a 48 d después de la 

siembra, se inicio el periodo de déficit hídrico y se registraron las cinéticas fotosintéticas 

de las dos variedades de frijol, en respuesta a diferentes niveles de CO2 y de radiación 

fotosintéticamente activa (RFA), mediante monitoreo de la tasa de fotosíntesis (A), CO2 

atmosférico (Co) e intracelular (Ci) y RFA, en una hoja madura joven. Se midieron tres 

hojas por tratamiento, con un sistema portátil de análisis de gases en el espectro infrarrojo 

LI-6400® (LICOR Inc. Lincoln, NE, USA), equipado con dispositivos que permiten dosificar 

las concentraciones de CO2 y de RFA recibidas por la hoja dentro de la cámara de 
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asimilación. El sistema se programó para variar las concentraciones de Co desde cero 

hasta 1600 y 2000 µmol mol-1 tanto de CO2 como de RFA. La medición se repitió al 

momento de alcanzar el máximo déficit hídrico y a los 2 d después de aplicar el riego de 

recuperación.  

El aditamento regulador del CO2 se programó para hacer mediciones con la 

siguiente secuencia de concentraciones de Co: 400, 300, 200, 100, 0, 400, 600, 800, 1200 

y 1600 μmol mol-1, lo cual se hizo por triplicado (en tres hojas). Las evaluaciones se 

iniciaron a las 10:30 h, y cada repetición requirió de 35 min. En la condición de déficit 

hídrico la medición de fotosíntesis se hizo al día 10 de haber suspendido el riego, cuando 

el suelo estaba a un potencial de agua de -1.3 MPa en BM y a -1.6 MPa en PS. Las 

condiciones ambientales en que se hicieron estas mediciones de fotosíntesis en 

condiciones de déficit hídrico fueron iguales en las dos variedades: temperatura de 28 ºC 

y humedad relativa (HR) de 28 %. En la medición de fotosíntesis que se hizo a 2 d del 

riego de recuperación, la HR fue de 50 % y la temperatura de 25 ºC. 

En la Fase I las cinéticas fotosintéticas en respuesta a luz se midieron el mismo 

día en hojas similares (hojas maduras jóvenes) de las mismas plantas, mediante 

mediciones fotosintéticas en respuesta a nueve intensidades de RFA: 0, 50, 200, 400, 

600, 800, 1000, 1500 y 2000 μmol fotón m-2 s-1, por triplicado en cada tratamiento de 

humedad y en cada genotipo. Las condiciones climáticas de la cámara de asimilación en 

las que se hicieron las mediciones se igualaron con las ambientales; durante el máximo 

déficit hídrico la temperatura fue de 33 ºC y la HR de 25 %. En la etapa de recuperación la 

temperatura fue de 31 ºC y la HR de 23 %. En esta Fase I no se midió esta cinética 

durante la recuperación postdéficit hídrico.  

3.2.2. Análisis de datos fotosintéticos y de humedad edáfica 

Para dar seguimiento a la humedad del suelo utilizado, se graficaron los porcentajes 

de humedad y los potenciales hídricos de cada experimento tanto en condiciones de riego 

como en déficit hídrico. El porcentaje de humedad del suelo se calculó con el peso del 

agua del suelo dividido entre el peso de suelo seco, y sus correspondientes potenciales 

hídricos se estimaron mediante la correspondiente curva de calibración entre niveles de 

humedad del suelo y los respectivos niveles de potencial hídrico. Los cálculos se hicieron 

por medio del paquete Excel de Microsoft Office® 2007.  

Las cinéticas fotosintéticas en respuesta a Ci o Co (A/Ci o A/Co) se graficaron con 

respecto a las medias de los valores observados de CO2 del aire intracelular (Ci) o de los 
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valores del CO2 del aire externo (Co), y las cinéticas en respuesta a RFA se graficaron 

con los niveles de radiación aplicada (A/RFA). Con los gráficos de las cinéticas se 

estimaron los parámetros de cada caso: puntos de compensación (PC) y de saturación 

(Psat) para ambas cinéticas (Ci y RFA), y la eficiencia de Rubisco (ER) para la cinética de 

Ci. Cabe señalar que en esta Fase I las cinéticas de A/Ci no dieron resultado en 

condiciones de déficit hídrico, por lo que se hicieron las cinéticas A/Co.  

En cada variedad, tales cinéticas se hicieron en dos fechas de medición: cuando las 

plantas tenían 10 d en déficit hídrico, medición correspondientes al tratamiento de déficit 

hídrico, y a los 2 d después de reanudado el riego (postdéficit hídrico), en ambas fechas 

con sus respectivos testigos (riego). También se hicieron las cinéticas transpiración (E) vs. 

conductancia (gs) y de Ci vs. gs. Los gráficos y cálculos se hicieron con el paquete Excel 

de Microsoft Office® 2007. 

3.2.3. Crecimiento y componentes de rendimiento 

Se cosecharon las vainas de cuatro plantas de cada unidad experimental. Las 

vainas se secaron a temperatura ambiente y se registraron los siguientes datos: 

rendimiento de grano, peso de vainas, número de granos por vaina, peso individual de 

grano y peso de materia seca (MS) de flor, raíz, tallo, hoja y vaina. En cada variable se 

hizo análisis de varianza (ANAVA) conforme a un diseño completamente al azar, para 

determinar el efecto de variedades, niveles de humedad edáfica y de la interacción 

variedades x nivel de humedad; cuando se detectó efecto significativo en el ANAVA, se 

hicieron prueba de comparación de medias (Tukey, 0.05 %) en cada variable. La altura de 

planta medida cada tercer día durante los tratamientos, se analizó mediante gráficos con 

respecto al tiempo. Con las cantidades de órganos reproductores (botones, flores y 

vainas) y del total de órganos por planta, medidas cada tercer día durante los 

tratamientos, también se elaboraron gráficos con respecto al tiempo. 

3.3. Fase II 

 En esta fase también se compararon dos variedades de frijol en dos condiciones de 

humedad edáfica, ambas de hábito indeterminado Tipo III: ʻBayo Maderoʹ (BM) y ʻPinto 

Villaʹ (PV). BM es de guía corta y ciclo precoz, con semillas de color crema, cuyo peso de 

100 semillas varía entre 32 y 34 g, que en condiciones de temporal es considerado 

susceptible a la sequía (Aguirre et al., 2005). PV es de alto rendimiento, con peso de 100 

semillas que varía de 30 a 41 g, resistente al ataque de enfermedades como antracnosis, 
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roya y pudriciones de raíz, moderadamente susceptible al tizón común y tizón de halo, y 

resistente a la sequía (Acosta-Gallegos et al., 1995).  

La siembra se hizo en macetas con capacidad de 6 kg de suelo, éste con una 

humedad inicial de 8.2 %. Los tratamientos de humedad del suelo consistieron de dos 

niveles de humedad, riego y déficit hídrico, con 19 repeticiones y una planta por 

repetición. En el tratamiento de estrés hídrico el suministro de agua se suspendió al inicio 

de floración, y se regó hasta 8 d después. En el tratamiento de riego, éste se aplicó cada 

tercer día, como se venía haciendo antes de los tratamientos. Al momento del máximo 

déficit hídrico el suelo de las macetas tenía 8 % en la var. BM y 9.2 % en PV. La 

capacidad de campo (CC) fue de 15.4 % (Figura 2). Al final del periodo de déficit hídrico, 

para la recuperación de las plantas nuevamente se aplicaron riegos cada tercer día.  

 

 
Figura 2. Curva de retención de humedad del suelo utilizado en la Fase II, con sus 

respectivas constantes de humedad: PMP = punto de marchitez permanente: 
CC = capacidad de campo. 

 

3.3.1. Variables medidas  

3.3.1.1. Cinéticas y parámetros fotosintéticos. El 21 de junio, a 48 d después de la 

siembra, se dio inicio al periodo de déficit hídrico y en esa fecha se registraron las 

cinéticas fotosintéticas de las dos variedades de frijol, en respuesta a diferentes niveles de 

CO2 y de RFA, mediante el monitoreo de la tasa de fotosíntesis (A), CO2 intracelular (Ci) y 
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radiación fotosintéticamente activa (RFA), en una hoja madura joven. Se midieron tres 

hojas por tratamiento, con el mismo sistema portátil que se describió en la Fase I (LI-

6400®; LICOR Inc. Lincoln, NE, USA), también programado para variar las 

concentraciones de Co y de RFA desde cero hasta 2000 µmol mol-1 y µmol m-2 s-1. En esta 

Fase II, la medición se repitió al momento de alcanzar el máximo déficit hídrico, y a los 4 d 

después de aplicar el riego de recuperación (RR).  

Cabe señalar que cuando se midió la fotosíntesis en la condición de déficit hídrico 

el suelo de BM estaba a -1.97 y a -0.5 en PV. Las condiciones ambientales en que se 

hicieron estas mediciones de fotosíntesis fueron iguales en las dos variedades: 

temperatura de 28 ºC y HR de 32 %. Después del RR, las condiciones de medición fueron 

de 50 % de HR y temperatura de 25 ºC.  

Un día después de medir las cinéticas en respuesta a CO2, en hojas similares 

(hojas maduras jóvenes) de las mismas plantas se hicieron las mediciones fotosintéticas 

en respuesta a nueve intensidades de RFA: 0, 50, 200, 400, 600, 800, 1000, 1500 y 2000 

μmol m-2 s-1, por triplicado en cada tratamiento de humedad y en cada genotipo. Las 

condiciones en las que se hicieron las mediciones se igualaron con las ambientales; 

durante el máximo déficit hídrico la temperatura fue de 26 ºC y la HR de 28 %. En la etapa 

de recuperación la temperatura fue de 28 ºC y la HR de 32 %.  

3.3.2. Análisis de datos fotosintéticos y de humedad edáfica 

Para dar seguimiento a la humedad del suelo utilizado, se graficaron los porcentajes 

de humedad y potencial hídrico de cada experimento, tanto en condiciones de riego así 

como en déficit hídrico. Los porcentajes de humedad del suelo se calcularon igual que en 

la Fase I. Los correspondientes potenciales hídricos se estimaron aquí por medio del 

modelo matemático obtenido al ajustar una línea de tendencia a la curva de calibración, 

por medio del programa Curve Expert Pro 1.5. 

En esta Fase II las cinéticas fotosintéticas A/Ci se graficaron con los promedios de A 

ajustados con el modelo matemático de máxima bondad de ajuste (R2), con respecto a las 

medias de los valores de CO2 intracelular (Ci). Las cinéticas de A/RFA también se 

graficaron con los datos predichos por el modelo matemático de mejor ajuste (máxima 

R2), con respecto a la radiación aplicada. Al igual que en la Fase I, en la Fase II se 

estimaron los parámetros fotosintéticos de cada caso: puntos de compensación (PC) y de 

saturación (Psat) para ambas cinéticas (Ci y RFA), y la eficiencia de Rubisco (ER) para la 

cinética de Ci. Las cinéticas en condiciones de déficit hídrico se hicieron cuando las 
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plantas tenían 6 d (para Ci) y 7 d (para RFA) sin riego; esta decisión de fechas se tomó 

porque en la Fase I se observó que en condiciones de un déficit hídrico más intenso no es 

posible obtener cinéticas A/Ci. Las mediciones correspondientes al periodo de 

recuperación se hicieron a los 4 d (para Ci) y 5 d (para RFA) después de reanudado el 

riego (postdéficit hídrico), ambos con sus respectivos testigos (riego).  

En esta Fase II también se hicieron las cinéticas transpiración (E) vs. conductancia 

(gs) y de Ci vs. gs. 

3.3.3. Crecimiento y componentes de rendimiento 

Se cosecharon todas las vainas de ocho plantas de cada unidad experimental. Las 

vainas colectadas se secaron a temperatura ambiente y se registraron los siguientes 

datos: rendimiento de grano, número de granos por vaina, peso individual de grano y peso 

de materia seca (MS) de flor, raíz, tallo, hoja y vaina. En estos datos se hicieron análisis 

de varianza (ANAVA) conforme a un diseño completamente al azar y cuando hubo efecto 

significativo en ANAVA se hicieron pruebas de comparación de medias (Tukey, 0.05 %) 

en cada variable. En esta Fase II la altura de planta fue medida sólo cuando se hicieron 

muestreos destructivos durante los tratamientos; estos datos se analizaron mediante 

gráficos con respecto al tiempo. Con las cantidades de órganos reproductores (botones, 

flores y vainas) y del total de órganos por planta, medidas cada tercer día durante los 

tratamientos, también se elaboraron gráficos con respecto al tiempo 
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4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 

4.1. FASE I 

Al momento de hacer las mediciones de las curvas de asimilación (10 d), el déficit 

hídrico del suelo en ambas variedades había declinado a -0.9 MPa en la var. BM y a -1.3 

MPa en PS. Sin embargo, el máximo déficit hídrico impuesto (12 d) el potencial hídrico del 

suelo estaba en -0.8 MPa en ambas variedades (Figura 3 a y b) y 2 d después de 

reanudado el riego la humedad del suelo de las macetas sometidas a déficit hídrico 

subieron hasta -0.04 MPa, nivel cercano a la capacidad de campo. Es decir, la desecación 

del suelo no fue de la misma magnitud en las dos variedades de frijol, a pesar de que 

ambas estuvieron en el mismo suelo y el mismo ambiente, por lo que las diferencias 

fisiológicas observadas entre variedades de frijol en respuesta al déficit hídrico, se podrían 

atribuir a diferencias genotípicas en el consumo de agua, menor en BM que en PS. Según 

Wullschleger et al. (2002), la disminución más lenta de la humedad del suelo puede 

estimular indirectamente el crecimiento de las plantas, o directamente a través de una 

mayor fotosíntesis. 
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Figura 3. Potencial hídrico del suelo en el que se crecieron dos variedades de frijol: ʻBayo 
Maderoʹ -a- y ʻPinto Saltilloʹ -b-, en condiciones de riego y déficit hídrico, en la 
Fase I. RR = riego de recuperación.  

 
4.1.1. Cinéticas fotosintéticas en respuesta a Ci (A/Ci) y Co (A/Co) 

Efecto del nivel de humedad edáfica. En condiciones de déficit hídrico la cinética 

de las tasas fotosintéticas en función de la concentración del CO2 intracelular (A/Ci), de 

ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Saltilloʹ presentaron un comportamiento irregular (Figura 4a). Por 

tal razón se recurrió a obtener las cinéticas en función del CO2 externo (A/Co), como se 

muestra en las Figuras 4b y 4c. En adición, se calcularon los equivalentes de Ci para los 

promedios de Co.  

Las cinéticas de A/Co revelan que al momento de alcanzar el máximo déficit 

hídrico, cuando el potencial hídrico del suelo estaba a -1.3 MPa en BM y a -1.6 MPa en 

PS, ambas variedades de frijol habían disminuido su capacidad fotosintética, y que en 

ambas variedades habían aumentado el PC y abatido la Amax; no obstante, el Psat en 

déficit hídrico se mantuvo en 1600 µmol mol-1, valor igual que en riego (Cuadro 1). Estos 

resultados indican que en condiciones de déficit hídrico tanto BM como PS cerraron sus 

estomas y no pudieron asimilar el CO2 aun cuando este gas estuvo en altas 

concentraciones, con el consecuente descenso en la concentración de Ci. El Psat de la 

var. BM en déficit hídrico fue 39 % con respecto a la de riego, y en PS el descenso por 

estrés fue de 23 %. El déficit hídrico en BM causó disminución en Amax de 77 %, de 92 % 

en la conductancia estomática al punto de saturación (gsPsat) y de 93 % en ER. En PS las 
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reducciones fueron de 58 % en Amax, de 94 % en gsPsat y de 78 % en ER (Figura 4c), con 

respecto al testigo bajo riego. 

 

Cuadro 1. Parámetros fotosintéticos de dos variedades de frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto 
Saltilloʹ) en respuesta diferentes concentraciones intercelulares de CO2 (Ci) o de las 
concentraciones externas (Co), en condiciones de déficit hídrico (durante 10 d) y 
recuperación (+2 d después del riego). 

Variables  Déficit hídrico (10 d)  
Déficit hídrico 

Recuperación (+2 d)  
Déficit hídrico Testigo (riego) Testigo (riego) 

  ʻBayo Maderoʹ   
PC 55 152 58 60 
Psat (Ci) 1083 663 695 878 
Psat (Co) 1600 1600 1600 1600 
Amax  44 10 59 55 
ER 28 2 72 46 
gsPsat 0.23 0.018 0.17 0.18 
% H (Ψ) 32 (-0.03) 12.9 (-1.3) 34.2 (-0.04) 39.8 (-0.04) 
  ʻPinto Saltilloʹ   
PC 60 95 59 59 
Psat (Ci) 795 615 966 796 
Psat (Co) 1600 1600 1600 1599 
Amax  43 18 55 68 
ER 23 5 76 58 
gsPsat  0.15 0.009 0.27 0.19 
% H (Ψ) 35 (-0.04) 15.4 (-1.6) 30.7 (-0.03) 40 (-0.04) 
PC = Ci al punto de compensación (µmol mol-1); Psat = Ci al punto de saturación (µmol 
mol-1); Psat (Co) = CO2 externo al punto de saturación (µmol mol-1); Amax = tasa de 
fotosíntesis máxima (µmol CO2 m-2 s-1); ER = eficiencia de la enzima Rubisco (µmol CO2 
m-2 s-1); gsPsat = conductancia estomática al punto de saturación (µmol CO2 m-2 s-1); %H 
(Ψ) = porcentaje de humedad del suelo (y potencial hídrico del suelo en MPa). 
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Figura 4. Cinéticas de asimilación (A/Co) y (A/Ci) en dos variedades de frijol: a) cinética 

de Ci en condiciones de déficit hídrico, en ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Saltilloʹ; b) 
déficit hídrico durante 10 d, en respuesta a Co en ʻBayo Maderoʹ; c) déficit 
hídrico durante 10 d en respuesta a Co en ʻPinto Saltilloʹ. ER = eficiencia de 
Rubisco. DH = déficit hídrico. Cada punto es el promedio de tres repeticiones ± 
el error estándar. 

 

Estos valores son parecidos a los de Martínez y Moreno (1992) en papa (Solalum 

tuberosum L.) var. ʻRevoluciónʹ, la cual presentó una disminución de 86 % en A después 

de 10 d en déficit hídrico. En déficit hídrico BM triplicó su valor de PC, con respecto a la 

condición de riego, mientras que PS lo aumentó en apenas 1.6 veces (Cuadro 1), lo cual 

significa que BM resultó más inhibida que PS en la capacidad para capturar CO2 en bajas 

concentraciones. Al respecto, en plantas de alfalfa (Medicago sativa), Antolín y Sánchez-

Díaz (1993) indican que la sequía afecta el metabolismo de los cloroplastos inhibiendo la 

fotosíntesis.  

El cierre estomático relacionado con la disminución de la humedad del suelo juega 

un papel importante en la caída de los parámetros fotosintéticos, ya que en déficit hídrico 

se reduce la disponibilidad intracelular de CO2 debido a la resistencia del mesófilo y de los 

estomas (Roupsard et al., 1996). 

Recuperación postdéficit hídrico. Las mediciones efectuadas 2 d después del 

riego de recuperación evidenciaron que ambas variedades de frijol recuperan por 

completo su capacidad para asimilar CO2, a tal grado que incluso logran superar al testigo 

de riego en sus parámetros fotosintéticos (Figura 5). Esta respuesta significa que el 

balance de carbono que alcanzan las plantas después de reanudado el riego se puede 
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recuperar por completo del déficit hídrico en ambas variedades, de lo que se infiere que 

durante la recuperación hídrica los estomas se abren de nuevo a un nivel igual que en el 

testigo de riego.  

 

 

 
Figura 5. Cinéticas de asimilación (A/Ci) en dos variedades de frijol, 2 d después del riego 

de recuperación. a) Cinética de ʻBayo Maderoʹ, y b) Cinética de ʻPinto Saltilloʹ. 
Ambas cinéticas con sus respectivos testigos (riego). ER = eficiencia de 
Rubisco. DH = déficit hídrico. Cada punto es el promedio de tres repeticiones ± 
el error estándar. 

En estudios previos se ha demostrado que la principal causa en la disminución de 

los parámetros fotosintéticos es el cierre de estomas; por ejemplo en dos genotipos de 

tabaco (Nicotiana sylvestris) Galle et al. (2010) observaron que 2 d después del riego de 
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recuperación tanto la A como la respiración aumentaron como consecuencia de una 

mayor gs. Si bien en eficiencia de Rubisco (ER), PS resultó más tolerante al déficit hídrico 

que BM (Figura 5b), en ambas variedades la enzima fue capaz de recuperar por completo 

sus capacidades fotosintéticas, lo que indica que el sitio de carboxilación (estroma del 

cloroplasto) no resultó afectado por el estrés hídrico provocado en este ensayo. PS fue 26 

% mejor que BM para fijar CO2 cuando este gas aumenta su concentración de 0 a 400 

ppm (58 vs. 46 µmol m-2 s-1, Cuadro 1).  

4.1.2. Cinética en respuesta a la RFA (A/RFA) 

Efecto del nivel de humedad edáfica. En riego la var. BM se fotosaturó con una 

RFA de 800 µmol m-2 s-1, nivel en que alcanzó una Amax de 12 µmol m-2 s-1 (Figura 6a), ya 

que con mayor radiación luminosa la A de BM no aumenta más, mientras que PS (Figura 

6a) se fotosaturó con una RFA de 1000 µmol m-2 s-1 con una Amax de 20 µmol m-2 s-1 

(Figura 6b), pero si la RFA se eleva hasta 2000 unidades, su A se incrementa a 23 µmol 

m-2 s-1 (Cuadro 2). Es de destacar que con una radiación superior la var. PS supera a la 

var. BM en Amax hasta en 92 %, en ausencia de estrés hídrico (Figura 6b). En plantas de 

frijol pinto, Guidi et al. (2002) encontraron que la fijación de CO2 por las plantas testigo 

aumentó al incrementar la radiación hasta 600 µmol m-2 s-1, nivel en el que las plantas 

alcanzaron la fotosaturación. En cuanto al PC tanto BM como PS tuvieron valores 

similares (70 vs. 74 µmol m-2 s-1). En ausencia de estrés hídrico las hojas de guayabo 

(Psidium guajaba L.) alcanzan un PC de 70 µmol m-2 s-1 y un Psat de 700 µmol m-2 s-1 

(Damián et al., 2009).  
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Figura 6. Cinéticas de asimilación (A/RFA) en dos variedades de frijol: ʻPinto Saltilloʹ -a- 

y ʻBayo Maderoʹ -b- en condiciones de déficit hídrico durante 10 d, en la Fase 
I. DH = déficit hídrico. Cada punto es el promedio de tres repeticiones ± el 
error estándar. 

 

Cuadro 2. Parámetros fotosintéticos de dos variedades de frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto 
Saltilloʹ) en respuesta a la RFA, medidos en condiciones de déficit hídrico (durante 10 d). 

Variables  Déficit hídrico (10 d)  
Déficit hídrico Testigo (riego) 

 ʻBayo Maderoʹ  
PC 70  
PsatRFA 800-2000 2000 
Amax  12 0.3 
gsPsat 0.13 0.007 
 ʻPinto Saltilloʹ  
PC 74  
PsatRFA 1000-2000 2000 
Amax  20-23 -0.5 
gsPsat 0.40 0.003 

PC = punto de compensación para RFA (µmol m-2 s-1); Amax = tasa de fotosíntesis 
máxima (µmol CO2 m-2 s-1); Psat = punto de saturación para RFA (µmol m-2 s-1); gsPsat = 

conductancia estomática al punto de saturación (µmol m-2 s-1). 

A los 10 d de estar en déficit hídrico (sin riego), en ambas variedades de frijol la 

tasa de fotosíntesis fue nula o escasa (Figura 6; Cuadro 2). En esta condición PS no 

fotosintetizó sino que sólo presentó respiración, y en BM la A fue mínima. Tal inhibición de 

fotosíntesis puede atribuirse al cierre de estomas y a la acumulación de ABA inducidos 

por el estrés, como demostraron Bradford y Hsiao (1982), con la consecuente pérdida de 

-6 

-4 

-2 

0 

2 

4 

6 

8 

10 

12 

14 

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 

A
 (

µ
m

o
l C

O
2

 m
-2

 s
-1

) 

RFA (µmol fotón m-2 s-1) 

Bayo Madero riego Bayo Madero déficit hídrico 

Amax DH= 0.3 
Psat 

PC 

Amax riego=12 b) 



29 

 

turgencia en las células oclusivas (Johnson et al., 1991; Ludlow y Muchow, 1990; Webb y 

Mansfield, 1992); estos efectos se consideran mecanismos fisiológicos para evitar la 

pérdida excesiva de agua por transpiración.  

4.1.3. Cinética de gs de CO2 en función del Co  

Al igual que la cinética fotosintética (Figura 4a), la cinética de la conductancia 

estomática de CO2 (gs) se hizo en función del Co atmosférico, no con Ci.  

Efecto del nivel de humedad edáfica. En riego ambas variedades lograron 

obtener la más alta gs, de CO2 la cual fue de 0.04 μmol m-2 s-1 en una concentración de 

CO2 de 42 μmol mol-1 en la var. PS (Figura 7a) y de 34 μmol mol-1 de CO2 para BM (Figura 

7b). La gs estomática de CO2 más baja fue de 0.2 μmol m-2 s-1 alcanzada en ambas 

variedades con 1600 μmol mol-1 de CO2, lo que indica que los estomas de frijol se cierran 

en altas concentraciones de Co. 
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Figura 7. Cinéticas de conductancia estomática de CO2 (gs) vs. CO2 externo (Co) en dos 

variedades de frijol: a) ʻPinto Saltilloʹ y b) ʻBayo Maderoʹ después de un déficit 
hídrico por 10 d, en la Fase I. 

 

En déficit hídrico la gs de CO2 de la var. PS también mostró un comportamiento 

decreciente conforme aumentó la concentración de CO2, pero no así BM cuya cinética fue 

lineal y ligeramente ascendente. Flexas y Medrano (2002) indican que la concentración 

interna de CO2 disminuye a medida que disminuye la conductancia estomática. En 

condición de estrés hídrico la gs de CO2 más alta para PS fue de 0.1, mientras que para 

BM fue de 0.02 μmol m-2 s-1. 

Recuperación postdéficit hídrico. A 2 d después de haber reanudado el riego, 

ambas variedades recobraron su gs a niveles cercanos a la condición de riego, sobre todo 

BM (Figura 8 b).  
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Figura 8. Cinéticas de conductancia estomática de CO2 (gs) en función de Co en dos 

variedades de frijol: a) ʻPinto Saltilloʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, a los 2 d después del 
riego de recuperación, en la Fase I. 

A pesar del déficit hídrico severo al cual se sometieron ambas variedades, en 

bajas concentraciones de Co los estomas se abren parcialmente, independientemente del 

estado hídrico. Según Caemmerer et al. (2004) y Squeo y León (2007), los estomas se 

abren cuando las concentraciones de CO2 se reducen y se cierran cuando se 

incrementan. 
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4.1.4. Cinética de E en función de gs al CO2  

Efecto del nivel de humedad edáfica. La transpiración (E) en ambas variedades 

y en ambos niveles de humedad ocurrió de forma lineal ascendente al aumentar la gs 

(Figura 9 a y b).  

 

 

 
Figura 9. Cinéticas de la tasa transpiratoria (E) en función de la conductancia estomática 

de CO2 (gs) en dos variedades de frijol: a) ʻPinto Saltilloʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, 
medida en condiciones de déficit hídrico por 10 d, en la Fase I. 

 
Sin embargo, en las plantas bajo déficit hídrico la E se mantuvo en niveles muy 
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cierre de estomas. En déficit hídrico PS superó a BM en gs y E, lo cual indica que los 

estomas de PS permanecieron más tiempo abiertos; esto explica el que en déficit hídrico 

la asimilación fotosintética de CO2 haya sido mayor en PS que en BM (Figura 4c). 

Recuperación postdéficit hídrico. Dos días después de la reanudación del riego 

(Figura 10), la transpiración de ambas variedades sometidas a déficit hídrico recuperó el 

nivel del tratamiento de riego, básicamente por el aumento de la conductancia estomática, 

ya que el riego de recuperación permitió la rehidratación de las plantas sometidas a estrés 

hídrico.  

 

 
Figura 10. Cinéticas de la tasa transpiratoria (E) en función de la conductancia estomática 

de CO2 (gs) en dos variedades de frijol: a) ʻPinto Saltilloʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, 
medida 2 d después del riego de recuperación, en la Fase I. 
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4.1.5. Fotosíntesis puntual (A) durante el déficit hídrico  

 El testigo con riego de ambas variedades mostró una A superior a la registrada en 

condiciones de déficit hídrico (Figura 11, a y b).  

Transcurridos 12 d en déficit hídrico, ambas variedades disminuyeron su actividad 

fotosintética a una tasa de fotosíntesis cercana a cero μmol m-2 s-1, pero a los 2 d de 

haber reanudado el riego tanto ʻBayo Maderoʹ como ʻPinto saltilloʹ aumentaron su 

fotosíntesis 2 d después del riego (día 14).  

 

 
Figura 11. Asimilación (A) a través del tiempo en dos variedades de frijol: a) ʻPinto Saltilloʹ 

y b) ʻBayo Maderoʹ, en condiciones de riego y déficit hídrico, en la Fase I. RR 
= riego de recuperación. Cada punto es el promedio de tres repeticiones ± el 
error estándar. 

0 

5 

10 

15 

20 

25 

30 

35 

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 

A
 (

µ
m

o
l C

O
2
 m

-2
 s

-1
) 

DÍA 

Pinto Saltillo riego Pinto Saltillo déficit hídrico 

Periodo sin riego 

Postdéficit hídrico 

RR 

a) 

-5 

0 

5 

10 

15 

20 

25 

30 

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 

A
 (

µ
m

o
l C

O
2

 m
-2

 s
--

1
 ) 

DÍA 

Bayo Madero riego Bayo Madero déficit hídrico 

Periodo sin riego 

RR 
Postdéficit hídrico 

b) 



35 

 

Sin embargo, la recuperación al 100 % se alcanzó hasta el día 20. Miyashita et al. 

(2005) también observaron que en plantas de frijol sometidas a estrés hídrico, la 

recuperación de la tasa de fotosíntesis es lenta a partir del segundo día.  

 
4.1.6. Transpiración puntual (E) durante el déficit hídrico 

 Solamente al inicio de tratamientos la var. PS mostró mayor E que BM, pero después 

tuvieron tasas similares. En las dos variedades se observo que conforme se acentúa el 

déficit hídrico la tasa transpiratoria desciende hasta cero (Figura 12 a y b). Estos 

resultados sugieren que las plantas cerraron sus estomas para protegerse de la sequía y 

evitar la deshidratación de sus tejidos, ya que 2 d después de haber reanudado el riego 

las plantas que sufrieron estrés hídrico reabrieron sus estomas para realizar el 

intercambio de gases, aunque fue hasta el día 20 que alcanzaron una transpiración de 

100 %. Según Outlaw y De Vlieghere-He (2001), la baja transpiración (con 90 % de HR) 

puede resultar en una alta concentración de sacarosa en el apoplasto de las células 

oclusivas, lo que disminuye la apertura estomática. 

 

 

 

0 

2 

4 

6 

8 

10 

12 

14 

16 

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 

E 
(m

m
o

l H
2
O

 m
-2

 s
-1

) 

DÍA 

Pinto saltillo riego Pinto Saltillo déficit hídrico 

Periodo sin riego 

RR 

Postdéficit hídrico 

a) 



36 

 

 
Figura 12. Transpiración puntual (E) a través del tiempo en dos variedades de frijol: ʻPinto 

Saltilloʹ -a- y ʻBayo Maderoʹ -b-, en condiciones de riego y déficit hídrico, en la 
Fase I. RR = riego de recuperación. Cada punto es el promedio de tres 
repeticiones ± el error estándar. 

4.1.7. Crecimiento en altura de planta  

Desde el inicio de los tratamientos se observó una diferencia en la altura de planta 

entre los dos tratamientos de humedad edáfica en ambas variedades (Figura 13), por lo 

que dicha diferencia no es atribuible a los tratamientos. Durante el periodo de déficit 

hídrico las plantas de PS continuaron creciendo en altura al igual que en riego, mientras 

que las plantas de BM crecieron significativamente menos en condiciones de déficit 

hídrico que en riego, con una reducción de 50 %.  
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Figura 13. Crecimiento en altura de planta de dos variedades de frijol: a) ʻPinto Saltilloʹ y 

b) ʻBayo Maderoʹ, en riego y déficit hídrico, en la Fase I. Cada punto es el 
promedio de cuatro repeticiones ± el error estándar. 

 

Costes et al. (2003) indican que la disminución en el crecimiento de dos 

variedades de manzana implica cambios en el número y la naturaleza de los brotes 

axilares. Por su parte, Boutraa y Sanders (2001) mencionan que en frijol el estrés hídrico 

también reduce el crecimiento de otros parámetros, como el número de hojas trifoliadas, 

la altura del tallo, y la cantidad de ramas principales y de nudos en el tallo principal. 

4.1.8. Formación de órganos reproductores  
 

Los testigos bajo riego de ambas variedades de frijol formaron un número 

importante de estructuras reproductoras (total de botones, flores y vainas) en un rango de 

20 a 125. Sin embargo, como se puede apreciar en las Figuras 14 a y b, en ambas 

variedades el estrés por déficit hídrico redujo el número de órganos reproductores en 75 y 

85 %; la var. BM fue la más afectada. No obstante, la var. PS continuó perdiendo órganos 

reproductores después del riego de recuperación hasta llegar a cero (día 28; Figura 14a), 

mientras que BM logró mantener una pequeña cantidad de órganos reproductores (Figura 

14b).  
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Figura 14. Número promedio de estructuras reproductoras en dos variedades de frijol: a) 

ʻPinto Saltilloʹ y b) ʻBayo Maderoʹ crecidas en condiciones de riego y déficit 
hídrico, en la Fase I. (n = 4). 

En condiciones de riego las dos variedades formaron sus últimos órganos 

(botones, más flores y vainas) a los 70 DDS (17 d después del riego de recuperación), 

fecha en la que completaron su ciclo normal. 

4.1.9. Biomasa acumulada al final del ciclo 

Se detectaron diferencias (P ≤ 0.05) entre variedades en la producción de biomasa 

de todos los órganos medida al final del ciclo (Cuadro 3), a los 16 d después del riego de 
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humedad también se registraron diferencias (P ≤ 0.05) en la biomasa acumulada en todos 

los órganos reproductores, excepto en la raíz. 

Cuadro 3. Cuadrados medios y coeficientes de variación obtenidos del análisis de 
varianza bajo un diseño completamente al azar en arreglo factorial (n = 4) de la materia 
seca acumulada en los órganos de dos variedades de frijol crecidas en dos condiciones 
de humedad, en la Fase I. 

Fuente de 
variación  

Raíz  Tallo  Hoja  Total  

V 132.7* 28.17* 90.6* 694.19* 
NH 17.6 NS 13.3* 11.3* 125.72* 
V x NH 36.3 NS 6.7* 11.2* 142.8* 
Error  8.4 0.15 0.5 12.37 
CV (%) 47.05 10.16 11.75  22 

*valores significativos (P ≤ 0.05), NS = no significativo 
 

Independientemente del nivel de humedad edáfica, la var. PS (resistente al déficit 

hídrico) acumuló menos (P ≤ 0.05) materia seca (mg/planta) que la var. BM (susceptible al 

déficit hídrico) en todos los órganos (Cuadro 4), lo que muestra que la planta de BM es 

más vigorosa que la de PS. Estos resultados se contraponen a los encontrados por 

Acosta-Díaz et al. (2009), en los que indican que la reducción de biomasa fue mayor en los 

cultivares resistentes, ʻICA Palmarʹ, ʻSEC 12ʹ, ʻPinto Zapataʹ y ʻPinto Villaʹ; a diferencia de 

BM que a pesar de ser susceptible acumuló más materia seca.  

En cuanto al efecto del nivel de humedad edáfica independiente de la variedad, el 

estrés hídrico no redujo la acumulación final de biomasa en la planta de frijol, sino al 

contrario pues provocó que las plantas estresadas tuvieran más biomasa que las de riego 

(P ≤ 0.05) en todos los órganos excepto en la raíz. Este resultado se atribuye a que las 

plantas de frijol tuvieron la capacidad de reanudar el crecimiento cuando dispusieron de 

agua nuevamente durante el periodo de recuperación, como también han observado otros 

autores al estudiar la respuesta del maíz al déficit hídrico (Avendaño-Arrazate et al., 

2008). Las interacciones significativas se debieron a que la var. BM resultó con mayor 

crecimiento postdéficit hídrico que la var. PS, excepto en la raíz, atribuible a su mayor 

vigor de planta. Galvan-Tovar et al. (2003) encontraron que la susceptibilidad de BM al 

déficit hídrico se tradujo en la disminución del peso seco de la raíz y del vástago.  
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Cuadro 4. Producción y distribución de materia seca (g/planta) en dos variedades de frijol 
(ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Saltilloʹ), en dos condiciones de humedad (riego y déficit hídrico). 

 Raíz  Tallo  Hoja  MSTotal  

  Variedad   

ʻBayo Maderoʹ 
(BM)  

9.04 a 5.20 a 8.33 a 22.57 a 

ʻPinto Saltilloʹ 
(PS) 

3.28 b 2.55 b 3.57 b 9.4 b 

 Nivel de humedad 

Déficit hídrico 
(D)  

7.21 a 4.79 a 6.79 a 18.79 a 

Riego (R) 5.11 a 2.96 b 5.11 b 13.18 b 
 Variedad por nivel de humedad 

BMR 6.48±5.4 3.6±0.6 6.6±1 16.8±6.6 
BMD 11.6±1.5 6.8±0.4 10±0.3 28.4±1.4 
PSR 3.7±1.1 2.3±0.07 3.6±0.3 9.6±1.1 
PSD 2.8±0.8 2.8±0.2 3.6±0.9 9.2±1.8 

Medias con la misma letra no son significativamente diferentes (Tukey, 0.05) 
 

4.1.10. Rendimiento y sus componentes  

Se observaron efectos significativos (P ≤ 0.05) de los niveles de humedad del 

suelo en la magnitud del rendimiento de grano y sus componentes VP, NG y RG (Cuadro 

5). Entre genotipos y en la interacción variedad por nivel de humedad no hubo diferencias 

significativas en los componentes de rendimiento. Estos resultados sugieren que las dos 

variedades tienen semejante nivel de susceptibilidad al déficit hídrico aquí impuesto, en 

términos de rendimiento de grano.  

 

Cuadro 5. Cuadrados medios y coeficientes de variación del análisis de varianza con 
diseño completamente al azar en arreglo factorial, de los componentes de rendimiento: 
vainas por planta (VP), numero de granos (NG) por planta, rendimiento de grano (RG, 
g/planta) y peso individual de grano (PIG, mg/grano), en dos variedades de frijol (ʻBayo 
Maderoʹ y ʻPinto Saltilloʹ) crecidas en dos condiciones de humedad edáfica (riego y déficit 
hídrico), en la Fase I. 

Cuadrados medios 

Fuente de 
variación  

VP NG RG PIG 

V 4 NS 612.56 NS 29.05 NS 4128.06 NS 
NH 110.25* 855.56* 98.30* 34.51.56 NS 

V x NH 9 NS 189.06 NS 26.01 NS 6280.56 NS 
Error 13.21 159.7 12.81 8001.1 

CV (%) 40.9 52.26 45.76 25.48 
*valores significativos (P≤ 0.05), NS = no significativo 
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En condiciones de déficit hídrico los componentes de rendimiento (con excepción 

del PIG) de ambas variedades mostraron pérdidas significativas (P ≤ 0.05) con respecto a 

la condición de riego, quizás por la abscisión de flores y vainas ocasionada por el estrés 

hídrico (Cuadro 6). Además, la var. PS perdió menos rendimiento por estrés hídrico que la 

var. BM, de modo que en estas condiciones PS mostró más tolerancia al déficit hídrico 

que BM. Por su parte, Lizana et al. (2006) y Ramírez-Vallejo y Kelly (1998) observaron 

que el estrés hídrico causó reducción en el número de VP y de granos por vaina sin 

modificar el peso de las semillas, en las variedades de frijol ʻArrozʹ y ʻOrfeoʹ.  

 

Cuadro 6. Vainas por planta (VP), rendimiento de grano (RG, g/planta), número de 
granos (NG) por planta y peso individual del grano (PIG, mg/grano), en dos variedades de 
frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Saltilloʹ) crecidas en condiciones de riego y déficit hídrico.  

  VP NG RG PIG 

  Variedad 

ʻPinto Saltilloʹ 9.4 a 30.4 a 9.2 a 367 a 

ʻBayo Maderoʹ 8.4 a 18.0 a 6.4 a 335 a 

  Nivel de humedad 

Riego  11.5 a 31.5 a 10.3 a 366 a 
Déficit hídrico  6.2 b 16.9 b 5.3 b 336 b 

Medias con la misma letra no son significativamente diferentes (Tukey, 0.05). 
 

4.2. FASE II 

En esta fase el riego se suspendió el día 21 de junio de 2010, y 8 d después (29 de 

junio de 2010, último día del déficit hídrico) la humedad del suelo se había reducido en 

ambas variedades, hasta -5.0 MPa en ʻPinto Villaʹ y -6.56 MPa en ʻBayo Maderoʹ, niveles 

que corresponden al máximo déficit hídrico impuesto. Las diferencias en los potenciales 

del suelo parecen indicar que la var. PV tarda más en consumir el agua del suelo que la 

var. BM, ya que esta última utilizó el agua de forma más rápida. A los 4 d después de 

reanudado el riego (02 de julio), la humedad del suelo de las macetas sometidas a déficit 

hídrico alcanzaron un potencial hídrico de -0.09 MPa (Figura 15, a y b). Cabe señalar que 

los datos de las curvas de fotosíntesis se tomaron a los 6 d, cuando el potencial hídrico 

del suelo era de -1.97 MPa en BM y de -0.50 MPa en PV.  
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Figura 15. Potencial hídrico y humedad del suelo en el que se crecieron dos variedades 

de frijol: ʻBayo Maderoʹ –a- y ʻPinto Villaʹ –b-, en condiciones de riego y déficit 
hídrico, en la Fase II. 

 

4.2.1. Cinéticas fotosintéticas en respuesta a Ci (A/Ci) 

Efecto del nivel de humedad edáfica. De acuerdo con las cinéticas de A/Ci 

(Figura 16 a y b), ambas variedades de frijol aumentan su tasa fotosintética al disponer de 

más Ci y Co, tanto en condiciones de riego como en déficit hídrico. No obstante, como al 

momento de medir las cinéticas el nivel de déficit hídrico difirió entre variedades (-1.97 

MPa en BM y -0.50 MPa en PV; es decir, BM ya no contaba con agua aprovechable en el 

suelo mientras que PV si), la var. BM mostró fuertes reducciones en todos sus parámetros 
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fotosintéticos, mientras que PV sólo presentó descensos en PC (-7 %) y ER (-31 %), ya 

que su Amax en déficit hídrico (Ψsuelo = -0.50 MPa) fue superior en 56 % (Figura 16a) con 

respecto al del testigo de riego (Ψsuelo = -0.05 MPa, con 12.2 % de humedad), lo cual logró 

sin reducir su gsPsat, como se muestra en el Cuadro 7. Estos resultados evidencian que 

BM gasta más rápido el agua, ya que seca más rápido el suelo que la variedad PV. Por 

tanto, con base en los valores obtenidos del potencial hídrico del suelo se puede inferir 

que el mecanismo fotosintético de PV (Figura 16b) mostró valores más altos en sus 

parámetros fotosintéticos, quizás por ser una variedad eficiente en el uso del agua, pero 

no por su tolerancia al déficit hídrico. Por el contrario, en condiciones de riego BM superó 

a PV en Amax (25 vs. 16 µmol m-2 s-1), la que BM alcanzó con una Ci de 600 µmol mol-1 

mientras que PV apenas necesitó la mitad de esa concentración interna de CO2.  
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Figura 16. Cinéticas de asimilación (A/Ci) en dos variedades de frijol: ʻBayo Maderoʹ -a- y 

ʻPinto Villaʹ -b-, en condiciones de déficit hídrico por 6 d. En la Fase II. ER = 
eficiencia de Rubisco. DH = déficit hídrico. Cada punto representa el promedio 
de tres repeticiones ± el error estándar.  

En cuanto a la eficiencia de la Rubisco (ER), en PV la enzima es más eficiente 

para fijar CO2 que en BM, tanto en riego como en déficit hídrico (43 en PV vs. 23 µmol m-2 

s-1 en BM). Según Lal et al. (1996), Rubisco es la principal enzima responsable de la 

disminución en la fijación de CO2 y por tanto de la disminución de la fotosíntesis, lo cual 

se ha atribuido a que las plantas sometidas a deshidratación cierran sus estomas y por 

ello disminuyen la absorción de CO2 (Cornic y Massacci, 2004). Al hacer mediciones 

fisiológicas en plantas de alfalfa (Medicago sativa), Aranjuelo et al. (2011) encontraron 

que la disminución en la capacidad de carboxilación de las plantas bajo sequía, está 

relacionada con limitaciones en el contenido de Rubisco, así como su estado de 

activación y regeneración.  

En un estudio realizado en árboles de Liriodendron tulipifera (álamo amarillo) y 

Quercus alba (roble blanco) sometidos a concentraciones de 150 y 300 µmol mol-1 de CO2 

atmosférico (Co), Gunderson et al. (1993) encontraron que la fotosíntesis neta fue de 12 a 

144 % mayor con Co de 300 que con la de 150, lo que muestra el estímulo fotosintético 

que ocurre al elevar el CO2.  
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Cuadro 7. Parámetros fotosintéticos de dos variedades de frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto 
Villaʹ) en respuesta al Ci, en condiciones de déficit hídrico (durante 6 d) y recuperación 
(+4 d después del riego). 

Variables  Déficit hídrico (6 d)  
Déficit 
hídrico 

Recuperación (+4 d)  
Déficit 
hídrico 

Testigo (riego) Testigo (riego)  

  ʻBayo Maderoʹ 
PC 62 51 55 49 
Psat (Ci) 600 400 600 700 
Psat (Co) 1600 1200 1200 1600 
Amax  25 11 21 23 
ER 48 23 42 38 
gsPsat 0.09 0.02 0.4 0.2 
% H (Ψ) 12.2 (-0.05) 8.0 (-1.97) 9.9 (-0.25) 11.2 (-0.09) 

ʻPinto Villaʹ   
PC 60 54 49 55 
Psat (Ci) 400 600 600 600 
Psat (Co) 800 800 1200 800 
Amax  16 25 23 25 
ER 62 43 22 50 
gsPsat 0.07 0.07 0.2 0.2 
% H (Ψ) 13.25 (-0.04) 9.2 (-0.5) 10.0 (-0.21) 11.2 (-0.09) 
PC = Ci al punto de compensación (µmol mol-1); Psat = Ci al punto de saturación (µmol 
mol-1); Psat (Co) = CO2 externo al punto de saturación (µmol mol-1); Amax = tasa de 
fotosíntesis máxima (µmol CO2 m-2 s-1); ER = eficiencia de la enzima Rubisco (µmol CO2 
m-2 s-1); gsPsat = conductancia estomática al punto de saturación (µmol CO2 m-2 s-1); %H 
(Ψ) = porcentaje de humedad del suelo (y potencial hídrico del suelo en MPa). 
 

Martínez-Ferri et al. (2000) señalan que en condiciones de sequía las plantas de 

Pinus halepensis utilizan un mecanismo evasor, por medio del cual previenen el daño 

mediante un rápido cierre de estomas, para evitar cambios en el potencial hídrico de la 

planta, aunque también limitan la asimilación de carbono. En este sentido, se puede inferir 

que tal respuesta ocurrió en la var. BM, mientras que en la var. PV fue lo contrario. 

Messinger et al. (2006) proponen que parte de la respuesta estomática al Ci implica un 

equilibrio entre el transporte de electrones y la reducción del carbono, ya sea en el 

mesófilo o en los cloroplastos de células oclusivas. Por su parte, Lima et al. (2003) indican 

que el estrés hídrico disminuye la conductancia estomática y la transpiración en todas las 

especies, pero esta respuesta no se observó en el frijol PV posiblemente debido a que no 

sufrió falta de agua aprovechable. Según Morgan et al. (2004) y Wullschleger et al. 

(2002), la respuesta de las plantas a una concentración elevada de CO2 en condiciones 

de sequía, las induce a aumentar la eficiencia del uso del agua y a reducir la conductancia 
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estomática, acompañada de acumulación de solutos y de ajuste osmótico para lograr 

tolerancia a la deshidratación foliar.  

Recuperación postdéficit hídrico. A los 4 d después del riego de recuperación 

ambas variedades de frijol lograron recobrar sus valores en todos los parámetros 

fotosintéticos, excepto en la ER de BM (Figura 17a) que mostró una reducción de 10 % en 

comparación con el testigo, a diferencia de PV (Figura 17b) que recuperó su capacidad 

para asimilar CO2, incluso en más de 100 % en ER; aun así, ambas variedades obtuvieron 

ganancias de 9 % en Amax (Cuadro 7) respecto al testigo.  

 

 
Figura 17. Cinéticas de asimilación (A/Ci) en dos variedades de frijol ʻBayo Maderoʹ -a- y 

ʻPinto Villaʹ -b-, a los 4 d después del riego de recuperación en la Fase II. ER = 
eficiencia de Rubisco. DH = déficit hídrico. Cada punto representa el promedio 
de tres repeticiones ± el error estándar.  
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En zacate bermuda (Cynodon dactylon L.) cv. ʻC229ʹ, Hu et al. (2009) encontraron 

que la actividad de Rubisco no recobró su nivel después de reanudado el riego, y que 

incluso bajó con respecto al nivel que tenía en sequía; BM no logró recuperar 

completamente su eficiencia de carboxilación con el riego de recuperación. Tal vez la 

Rubisco resultó dañada y por ello no pudo recobrar la fijación de CO2 aun después de 

reanudado el riego. Según Lawlor (2002), la síntesis de Rubisco está limitada por la 

inhibición de la síntesis de ATP, debido a la inactivación o a la pérdida del factor de 

acoplamiento resultante de incrementar la concentración del ion Mg2+, pero no a la 

reducción del transporte de electrones o protones, ni al inadecuado gradiente de protones 

transtilacoidal. 

4.2.2. Cinéticas fotosintéticas en respuesta a la RFA (A/RFA)  

Efecto del nivel de humedad edáfica. Al igual que en respuesta al Ci, en las 

cinéticas fotosintéticas en respuesta a la intensidad de radiación fotosintéticamente activa 

ambas variedades de frijol mejoraron su tasa fotosintética cuando disponían de más 

radiación (Figura 18), tanto en riego como en déficit hídrico. Pero en este caso ambas 

variedades redujeron todos sus parámetros en condiciones de déficit hídrico en 

comparación con la de riego, con pérdidas de 60 y 25 % en PsatRFA, de 71 y 57 % en 

Amax, y de 85 y 70 % en gsPsat, para BM y PV, respectivamente (Cuadro 8).  

Cuadro 8. Parámetros fotosintéticos de dos variedades de frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto 
Villaʹ) en respuesta a la RFA, medidos en condiciones de déficit hídrico (7 d) y 
recuperación (+5 d después del riego). 

Variables  Déficit hídrico (7 d)  
Déficit 
hídrico  

Recuperación (+5 d)  
Déficit 
hídrico 

Testigo (riego) Testigo (riego) 

  ʻBayo Maderoʹ 
PC 45 39 42 54 
PsatRFA 1000 400 800 800 
Amax  14 4 14 14 
gsPsat 0.20 0.03 0.22 0.20 
  ʻPinto Villaʹ  
PC 24 30 30 39 
PsatRFA 800 600 800 800 
Amax  14 6 14 15 
gsPsat 0.20 0.06 0.20 0.20 
PC = punto de compensación para RFA (µmol m-2 s-1); Amax = tasa de fotosíntesis 
máxima (µmol CO2 m-2 s-1); Psat = punto de saturación para RFA (µmol m-2 s-1); gsPsat = 

conductancia estomática al punto de saturación (µmol m-2 s-1). 
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Casierra-Posada (2007) indicó que cuando el exceso de luz es extremo, se 

pueden dañar los fotosistemas y esos daños conducen a un descenso tanto de la 

utilización de fotones como de la tasa fotosintética. Sin embargo, Somersalo y Krause 

(1990) sugieren que ese descenso se debe a un mecanismo de protección contra el 

exceso de luz basado en la transformación de los centros de reacción llamado 

fotoinhibición, el cual puede ser reversible.  

Colombo et al. (2007) encontraron que los valores de Amax y gs en dos especies 

fueron más altos en condiciones de riego que en sequía, con Amax 40 y 48 % más alta en 

la manzana de Sodoma (Calotropis procera) que en el algodón de seda (Calotropis 

gigantea). En C. procera ello se atribuyó a que la gs fue 59 % menor en sequía, mientras 

que en C. gigantea la gs no se redujo en sequía. En el árbol de Tule (Taxodium distichum) 

Campos-Ángeles et al. (2005) observaron que existe un periodo crítico de relaciones 

hídricas en el que Amax se mantiene entre 13 y 26 µmol m-2 s-1, valores mayores que los 

de un árbol joven. Estos valores son parecidos a los obtenidos en BM y PV en respuesta 

al Ci y a la RFA (Cuadro 7 y 8). 

Durante el déficit hídrico BM solamente disminuyó 13 % su valor de PC (Figura 

18a), mientras que PV lo aumentó en 25 % (Figura 18b). A partir de este resultado se 

puede inferir que ambas variedades de frijol son sensibles al déficit hídrico en relación con 

las reacciones fotoquímicas de la fotosíntesis, las cuales se llevan a cabo en los tilacoides 

de los cloroplastos. Al respecto, Santos et al. (2009) reportaron que el aparato fotoquímico 

de los genotipos de frijol ʻA222ʹ y ʻA320ʹ fue sensible al estrés hídrico, porque mostraron 

una reducción del transporte de electrones, incluso después del riego de recuperación. 
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Figura 18. Cinéticas de asimilación (A/RFA) en dos variedades de frijol, ʻPinto Villaʹ -a- y 

ʻBayo Maderoʹ -b-, en condiciones de riego y déficit hídrico por 7 d, en la Fase 
II. DH = déficit hídrico. Cada punto representa el promedio de tres repeticiones 
± el error estándar.  

Según Balaguer et al. (2002), en sequía las plantas de esparto (Stipa tenacissima 

L.) suprimieron por completo la asimilación de CO2 y su eficiencia fotoquímica máxima se 

reduce 72 % (medida antes del amanecer); no obstante las hojas se recuperaron 

totalmente su eficiencia fotoquímica tras las primeras lluvias otoñales. Al respecto, 

Yordanov et al. (2000) indicaron que las plantas han desarrollado mecanismos 

adaptativos que permiten a los sistemas fotoquímicos y bioquímicos hacer frente a 
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cambios adversos en el ambiente, y que la tolerancia a sequía incluye cambios 

fenotípicos y genotípicos. 

Al comparar estos resultados con los de las cinéticas en respuesta a Ci, se puede 

decir que la aparente tolerancia al déficit hídrico de la var. PV reside en gastar menos 

agua y en las reacciones bioquímicas de la fotosíntesis en las que se captura y transforma 

al Co, las cuales se llevan a cabo en el estroma de los cloroplastos. En cambio, las dos 

variedades de frijol resultaron igualmente sensibles al déficit hídrico en las reacciones 

fotoquímicas que se efectúan en los tilacoides. Esto implica que las dos partes del 

cloroplasto, estroma y tilacoides, difieren en su tolerancia al déficit hídrico en algunas 

plantas. 

En este sentido, Zhou et al. (2007) indicaron que la inhibición de la fotosíntesis 

inducida por la sequía en el arroz (Oryza sativa L. subsp. indica cv. ʻ9311ʹ), se debió a 

limitaciones por difusión y metabólicas, las cuales podrían estar relacionadas con daños 

en algunos procesos metabólicos y al daño oxidativo en los cloroplastos. Mientras tanto, 

Vaz et al. (2010) consideraron que la recuperación de la eficiencia bioquímica en los 

encinos ʻCarrascaʹ (Quercus ilex spp. Rotundifolia) y ʻAlcornoqueʹ (Quercus suber) puede 

ser considerada como evidencia de la alta resistencia del aparato fotosintético a las 

condiciones de sequía. Con base en un estudio efectuado en arroz (Oryza sativa L.), 

Hirotsu et al. (2005) sugirieron que la disminución en A resultante de la disminución en la 

eficiencia cuántica máxima del Fotosistema II, no se debió a la reducción en la actividad 

de Rubisco sino a la disminución en la capacidad de regeneración de RuBP la cual reduce 

el transporte de electrones. 

Recuperación postdéficit hídrico. Después del periodo de déficit hídrico, 5 d 

después del riego de recuperación, las dos variedades lograron plena recuperación de su 

actividad fotosintética tanto en respuesta al Co como a la RFA, en comparación con los 

testigos de riego, como lo evidencian sus respectivas cinéticas (Figura 19) y sus 

parámetros fotosintéticos (Cuadro 8). Esto significa que el daño a los tilacoides, causado 

por la sequía impuesta, fue completamente reversible. Santos et al. (2009) también 

indicaron que la eficiencia máxima del Fotosistema II de los genotipos de frijol ʻA222ʹ, 

ʻA320ʹ, ʻBAT477ʹ, ʻCariocaʹ y ʻNegro Ouroʹ no resultó afectada por un periodo de 10 d en 

sequía, lo que sugiere eficiencia en sus mecanismos de fotoprotección. Según Sallanon et 

al. (1998), los efectos fotoprotectores inducidos por la alta irradiancia pueden dar lugar a 

mecanismos de disipación de energía ligados a la extinción fotoquímica, y no fotoquímica 

diferentes a la fijación del CO2. Por su parte, Brestic et al. (1995) sugieren que el principal 
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mecanismo de protección contra los efectos nocivos de la irradiancia alta es la 

desactivación térmica de la energía en las antenas del Fotosistema II.  

 

 

 
Figura 19. Cinéticas de asimilación (A/RFA) en dos variedades de frijol, ʻPinto Villaʹ -a- y 

ʻBayo Maderoʹ -b-, a los 5 d después del riego de recuperación en la Fase II. 
Cada punto representa el promedio de tres repeticiones ± el error estándar.  

 

En la recuperación la variedad PV en riego (Figura 19a) mantuvo los mismos 

parámetros fotosintéticos que en condiciones de déficit hídrico 5 d antes, y su A aumentó 

sólo 7 %, mientras que BM necesitó 20 % menos de RFA (Figura 19b) para alcanzar la 

fotosaturación, lo cual indica que aún después de que aumenta el PC la A no aumenta. En 
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otras especies también se ha observado que la radiación superior al PC no genera 

aumentos de la tasa fotosintética (Guidi et al., 2002). 

En cambio, en dos cultivares de trigo (Triticum aestivum L.) susceptibles a sequía, 

Subrahmanyam et al. (2006) observaron que el déficit hídrico redujo la transferencia de 

energía y el transporte de electrones, y por ende A disminuyó, en comparación con los 

genotipos tolerantes. 

4.2.3. Cinética de gs de CO2 en función de Ci  

En condiciones de déficit hídrico, la cinética de la var. PV se graficó con la 

concentración de Co (Figura 20a), debido a que con Ci mostró un comportamiento 

irregular.  

Efecto del nivel de humedad edáfica. Transcurridos 6 d en déficit hídrico (Figura 

20 a y b), ambas variedades disminuyeron su conductancia estomática al CO2 (gs). Los 

testigos (riego) de ambas variedades mostraron similares gs, pero en déficit hídrico la var. 

PV (Figura 20a) mantuvo una mayor apertura de estomas que la de BM (Figura 20b), 

atribuible al menor estrés en PV. 

En ambas variedades la conductancia (gs) disminuyó conforme aumentó la Ci, lo 

cual indica que los estomas se cerraron. De acuerdo con Bunce (2004) y López et al. 

(2007), los estomas se abren cuando la Ci disminuye. Damián et al. (2009) en árboles de 

guayabo (Psidium guajava L.) y Messinger et al. (2006) en hojas intactas de bardana 

(Strumarium xanthium), reportaron que la gs disminuía lentamente conforme aumentaba 

Ci. En riego las conductancias estomáticas (gs) más altas de BM y PV fueron de 0.27 

µmol CO2 m-2 s-1 con 37 μmol mol-1 de Co en PV y de 43 μmol mol-1 de Ci en BM, y las 

más bajas fueron de 0.03 en PV y BM con una concentración de 2000 y 1100 μmol mol-1 

de Co y Ci respectivamente.  
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Figura 20. Cinéticas de conductancia estomática al CO2 (gs) en función de Ci en dos 

variedades de frijol, a) ʻPinto Villaʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, después de un déficit 
hídrico por 6 d, en la Fase II. 

Lima et al. (2003) indicaron que el estrés hídrico disminuyó la conductancia 

estomática, y las tasas de transpiración en todas las especies que estudiaron. Según 

Morgan et al. (2004) y Wullschleger et al. (2002) sugieren que la respuesta de las plantas 

a una concentración elevada de Co en condiciones de sequía, las induce a aumentar la 

eficiencia del uso del agua, a reducir la conductancia estomática, a la acumulación de 

solutos, al ajuste osmótico y a la tolerancia a la deshidratación foliar.  

Recuperación postdéficit hídrico. A 4 d de haber reanudado el riego (Figura 21 

a y b), ambas variedades lograron reabrir sus estomas, y las plantas de la var. PV que 
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estuvieron en déficit hídrico lograron una gs mayor que la presentada por su testigo 

(Figura 21a), a diferencia de BM que aumentó su gs pero sin superar a su testigo (Figura 

21b). 

 

 
Figura 21. Cinéticas de conductancia estomática al CO2 (gs) en función de Ci en dos 

variedades de frijol, a) ʻPinto Villaʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, a los 4 d después del 
riego de recuperación, en la Fase II. 
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diferencia de BM cuya gs se mantuvo en niveles inferiores. Estos resultados indican que 

los estomas de PV permanecieron más tiempo abiertos, y que en déficit hídrico la 

asimilación de CO2 haya sido mayor en PV que en BM (Figura 16b). En PV la más alta gs 

fue de 0.18 μmol CO2 m-2 s-1 con una E de 4.8 mmol H2O m-2 s-1; en cambio, en BM 

(Figura 21b) la gs más alta fue de 0.11 μmol CO2 m-2 s-1 con una E de 3.6 mmol H2O m-2 s-

1, lo cual indica que cerró más rápido sus estomas para protegerse del déficit hídrico y así 

evitar la perdida excesiva de agua. 

 

 

 
Figura 22. Cinéticas de la tasa transpiratoria (E) en función de la conductancia 

estomática al CO2 (gs) en dos variedades de frijol, a) ʻPinto Villaʹ y b) ʻBayo 
Maderoʹ, medidas en condiciones de déficit hídrico de 6 d, en la Fase II.  
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Recuperación postdéficit hídrico. A los 4 d después de haber reanudado el 

riego, la transpiración de ambas variedades sometidas a déficit hídrico (Figura 23 a y b) 

había recuperado el nivel del tratamiento de riego, básicamente por el aumento en gs.  

 

 
Figura 23. Cinéticas de la tasa transpiratoria (E) en función de la conductancia estomática 

(gs) en dos variedades de frijol, a) ʻPinto Villaʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, medidas 4 d 
después del riego de recuperación, en la Fase II.  
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registrada en condiciones de déficit hídrico (Figura 24 a y b) debido a que cerraron 

parcialmente sus estomas. 

 

 
Figura 24. Asimilación (A) a través del tiempo en dos variedades de frijol: ʻPinto Villaʹ -a- y 

ʻBayo Maderoʹ -b-, en condiciones de riego y déficit hídrico, en la Fase II. RR = 
riego de recuperación. Cada punto representa el promedio de cinco fechas ± 
el error estándar. 

Recuperación postdéficit hídrico. Las mediciones de recuperación se llevaron a 

cabo 4 d después de reanudado el riego, mostrando que ambas variedades habían 

recuperado por completo su A (Figura 24 a y b). 
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4.2.6. Transpiración puntual (E) durante el déficit hídrico  

Efecto del nivel de humedad edáfica. Las plantas testigo de ambas variedades 

mostraron una mayor tasa de transpiración que las sometidas a déficit hídrico (Figura 25).  

 

 

 

 
Figura 25. Transpiracion puntual (E) a través del tiempo en dos variedades de frijol, a) 

ʻPinto Villaʹ y b) ʻBayo Maderoʹ, en condiciones de riego y déficit hídrico, en la 
Fase II. RR = riego de recuperación. Cada punto representa el promedio de 
cinco fechas ± el error estándar. 

Sin embargo, BM mostró una E mayor que PV. Este comportamiento puede 

explicarse con base en los estudios realizados por Aguirre et al. (2002) en los que 
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indicaron que BM tiene mayor número de estomas en la superficie adaxial comparada con 

ʻPinto Villaʹ y ʻG4523ʹ, lo cual podría explicar la mayor pérdida de agua por parte de la var. 

BM. En condiciones de déficit hídrico, PV mostró menor E (Figura 25a) que BM (Figura 

25b), 7.9 vs. 6 mmol m-2 s-1 de E. Estos resultados indican que la var. BM además de 

tener una planta más vigorosa que PV, también transpira más rápido; ambos factores 

podrían explicar por qué BM deshidrató más el suelo que PV. 

Recuperación postdéficit hídrico. A los 4 d después de la reanudación del riego 

(RR, día 18), las plantas sometidas al déficit hídrico reabrieron sus estomas y aumentaron 

su E pasando de 1.4 a 5.1 mmol m-2 s-1 en BM y de 2 a 5 mmol m-2 s-1 en PV, tomando 

como base el valor obtenido en pleno déficit hídrico.  

4.2.7. Crecimiento en altura de planta 

La altura de planta en condiciones de riego y sequía tanto en BM como en PV no 

mostró una tendencia regular, debido a que las mediciones no se llevaron a cabo con la 

frecuencia conveniente, y solo se realizaron durante los muestreos destructivos (Figura 

26, a y b). 
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Figura 26. Altura de planta en dos variedades de frijol, ʻPinto Villaʹ -a- y ʻBayo Maderoʹ -b- 

en condiciones de riego y déficit hídrico, en la Fase II. RR = riego de 
recuperación. Cada punto representa el promedio de cuatro fechas ± el error 
estándar. 

Aun así se detectó que el déficit hídrico impuesto no causo reducciones en la 

altura de planta de ambas variedades, pero el efecto del estrés fue suficiente para 

provocar la reanudación del alargamiento del tallo en ambas variedades, sobre todo en 

BM. 

 

4.2.8. Biomasa acumulada durante el déficit hídrico  

Al inicio de tratamientos de humedad edáfica se observaron diferencias 

significativas (P ≤ 0.05) entre variedades en biomasa de hoja y materia seca total (Cuadro 

9). Al final del periodo de déficit hídrico se detectaron efectos significativos (P ≤ 0.05) del 

nivel humedad edáfica en la biomasa acumulada en flores, raíz, hoja y vaina, pero no en 

tallo ni en biomasa total.  
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Cuadro 9. Cuadrados medios y coeficientes de variación del análisis de varianza con 
diseño completamente al azar en arreglo factorial, de la materia seca asignada a los 
órganos de dos variedades de frijol sometidas a dos condiciones de humedad, en la Fase 
II.  

Fuente 
de 

variación 

Flor  Raíz  Tallo  Hoja  Vaina  Total  

 21-06-10 (42 d de edad; Riego) 

V 0.00031NS 0.0003NS 0.003NS 0.23*  0.96* 
NH 0.00001 NS 0.00001NS 0.07NS 0.09NS  0.51NS 
V x NH 0.0003 NS 0.0003NS 0.0003NS 0.02NS  0.07NS 
Error  0.00052 0.029 0.03 0.01  0.10 
CV (%) 73.57 19.89 17.50 7.88  9.17 
 29-06-10 (50 d de edad; final del déficit hídrico) 

V 0.004* 0.03NS 0.003NS 0.09NS 0.13* 0.06NS 
NH 0.15* 0.22* 0.14NS 1.31* 0.15* 0.63NS 
V x NH 0.004* 0.23* 0.03NS 0.087NS 0.01* 1.45NS 
Error 0.0004 0.02 0.07 0.08 0.016 0.41 
CV (%) 28.23 15.15 17.95 14.78 87.28 14.02 
 06-0710 (58 d de edad; RR+8 d) 

V 0.008NS 0.02NS 0.19NS 0.63NS 3.21* 1.95NS 
NH 0.009NS 1.147* 1.66* 4.8* 0.03NS 13.60* 
V x NH 0.001NS 0.003NS 0.0168NS 0.0004NS 0.05NS 0.24NS 
Error 0.001 0.11 0.30 0.39 0.04 2.38 
CV (%) 42.84 27.18 22.9 19.65 22.73 19.17 

*valores significativos (P ≤ 0.05), NS = no significativo  
 

A los 8 d de haber reanudado el riego, las variedades solamente diferían en la 

biomasa asignada a vainas; el nivel de humedad mostraba efectos significativos en la 

biomasa de todos los órganos de la planta, excepto en la de flores y vainas; en cambio, la 

interacción ya no tenía efecto en la biomasa acumulada en la planta ni en sus órganos. 

Al inicio de tratamientos de humedad edáfica (aún sin estrés hídrico), BM tenía 

mayor biomasa total y de hoja que PV, mientras que las diferencias en el resto de órganos 

no fue significativa (Cuadro 10). Esto evidencia que BM es una planta más precoz que PV 

o que las variedades estaban en las mismas condiciones de humedad. 

Cuadro 10. Producción y distribución de materia seca (mg/planta) en dos variedades de 
frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Villaʹ), medida en condiciones de riego (42 d de edad). 

Variable  Flor  Raíz  Tallo  Hoja  MSTotal  

 Variedad  

ʻBayo Maderoʹ 40 a 1010 a 1020 a 1740 a 3810 a 
ʻPinto Villaʹ  20 a 700 a 980 a 1400 b 3120 b 
Medias con la misma letra en una columna, no son significativamente diferentes (Tukey, 
0.05). 
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Al final del periodo de déficit hídrico (50 d), cuando las plantas empezaron a formar 

vainas y aún tenían flores, la var. BM superaba (P ≤ 0.05) a PV en biomasa asignada a 

flores y a vainas, pero no en el resto de estructuras, independientemente del efecto del 

nivel de humedad (Cuadro 11). Estos resultados coinciden con los de Acosta-Díaz et al. 

(2009), quienes encontraron que la reducción de biomasa causada por sequía fue mayor 

en cultivares resistentes como ʻICA Palmarʹ, ʻSEC 12ʹ, ʻPinto Zapataʹ y ʻPinto Villaʹ. 

Entre niveles de humedad, en promedio de variedades, las flores y hojas del frijol 

habían acumulado más materia seca en riego que en déficit hídrico (Tukey, 0.05), lo cual 

se atribuye principalmente a que el déficit hídrico provocó aborto floral y redujo el área 

foliar (Cuadro 11); en el tallo la reducción en biomasa causada por déficit hídrico no fue 

significativa.  

 

Cuadro 11. Producción y distribución de materia seca (mg/planta) en dos variedades de 
frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Villaʹ), en condiciones de riego y déficit hídrico, al final del 
déficit hídrico a los 50 d de edad. 

 Flor  Raíz  Tallo  Hoja  Vaina  MSTotal 
 Variedad 

ʻPinto Villaʹ 
(PV) 

60 b 880 a 1480 a 2040 a 40 b 4500 a 

ʻBayo Maderoʹ 
(BM) 

 90 a 980 a 1450 a 1870 a 250 a 4600 a 

 Nivel de humedad 

Riego (R) 110 a 800 b 1600 a 2300 a 30 b 4800 a 
Déficit hídrico 
(D) 

40 b 1070 a 1300 a 1600 b 250 a 4300 a 

 Variedad por nivel de humedad 

BMR 150±30 700±60 1500±400 2100±500 50±20 4500±900 
BMD 40±20 1300±200 1400±300 1600±200 400±200 4800±700 
PVR 70±10 900±60 1600±80 2500±100 20±10 5100±200 
PVD 40±10 900±200 1300±200 1600±100 60±10 3900±500 
Medias con la misma letra en una columna, no son significativamente diferentes (Tukey, 
0.05). 

 

Estos resultados coinciden con los presentados por Mayek et al. (2002) quienes en 

los genotipos frijol ʻBat 477’ y ʻPinto UI 114’ registraron mayor peso seco de la parte aérea 

y área foliar bajo condiciones de riego que en sequía. En cambio, en déficit hídrico la raíz 

y vainas mostraron la mayor cantidad de biomasa que en riego; es posible que la raíz 

crezca más en déficit hídrico inducida por la necesidad de buscar más agua, mientras que 

en el caso de vainas es posible que el peso se deba a que las primeras hayan logrado 

seguir creciendo durante el estrés, aunque las tardías hayan abortado.  
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La interacción variedad x nivel de humedad solamente tuvo efecto significativo en 

la biomasa asignada a flores, raíz y vainas, pero no en el resto de órganos ni en la 

biomasa total de la planta; las principales interacciones consistieron en que BM perdió 

más flores durante el déficit hídrico pero acumuló más biomasa en raíz y vainas y no 

perdió biomasa total en esas condiciones, en comparación con PV. 

  En cuanto a la distribución de biomasa durante la recuperación postestrés, se 

encontró que PV superó (P ≤ 0.05) a BM en biomasa asignada a vainas, en promedio de 

niveles de humedad edáfica, aunque en esta variable BM había sido mayor que PV 

durante el déficit hídrico (Cuadro 12). 

 

Cuadro 12. Producción y distribución de materia seca (mg/planta) en dos variedades de 
frijol (ʻBayo Maderoʹ y ʻPinto Villaʹ), en condiciones de riego y déficit hídrico, medida 8 d 
después del riego de recuperación (58 d de edad). 

 Flor  Raíz  Tallo  Hoja  Vaina  MStotal 

 Variedad 

 
ʻBayo Maderoʹ  120 a 1300 a 2500 a 3400 a 300 b 7700 a 

ʻPinto Villaʹ  60 a 1200 a 2300 a 2900 a 1400 a 8600 a 

 Nivel de humedad 

Riego 110 a 1500 a 2800 a 3800 a 800 a 9070 a 

Déficit hídrico 70 a 900 b 2020 b 2600 b 900 a 6500 b 

Medias con la misma letra en una columna, no son significativamente diferentes (Tukey, 
0.05). 

En los demás órganos no hubo diferencias significativas, aunque BM tendió a ser 

superior en las estructuras vegetativas (raíz, tallo y hojas). Entre niveles de humedad en 

promedio de variedades, se detectó que todos los órganos vegetativos acumularon más 

biomasa bajo condiciones de riego que en déficit hídrico, mientras que en flores y vainas 

ya no hubo efecto significativo del estrés. En esta fase del desarrollo no se registraron 

efectos significativos de la interacción. Núñez et al. (1998) también reportaron que en el 

cv. de frijol ʻSeafarerʹ la producción total de materia seca y el peso de semillas 

disminuyeron significativamente en los tratamientos sometidos a déficit hídrico. 
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4.2.9. Rendimiento y sus componentes al final del ciclo (8 d después del riego de 
recuperación) 

En estas variables no se registraron diferencias significativas entre variedades ni 

entre niveles de humedad ni en la interacción (P ≤ 0.05), excepto entre variedades en 

cuanto al tamaño del grano porque BM produjo un grano 20 % más pesado que PV, como 

se muestra en los Cuadros 13 y 14.  

La falta de efecto del estrés hídrico en el rendimiento de grano se atribuye a que la falta 

de agua incidió poco en la etapa de formación del grano, de modo que durante el periodo 

de recuperación hídrica las plantas tuvieron oportunidad de formar más flores, vainas y 

frutos. 

 

Cuadro 13. Cuadrados medios y coeficiente de variación del análisis de varianza con 
diseño completamente al azar en arreglo factorial, en las variables de rendimiento de 
grano y sus componentes: número de granos (NG) por planta, rendimiento de grano (RG, 
g/planta) y peso individual del grano (PIG, mg/grano), de las variedades de frijol: ʻBayo 
Maderoʹ y ʻPinto Villaʹ sometidas a dos condiciones de humedad, y comparación de 
medias del PIG, en la Fase II. 

Fuente de 
variación  

 
 

Cuadrados medios   
 

NG RG  PIG 

V 32.73NS 21.11NS 51120.2* (BM = 463 a, PV = 384 b 
NH 17.61NS 0.003NS 5816.1NS 

V x NH 35.43NS 1.46NS 3289.42NS 
Error 24.79 7.41 6766.84 

CV (%) 15.13 19.6 19.27 
*valores significativos (P ≤ 0.05), NS= no significativo 

 

Según Acosta-Díaz et al. (2004), los genotipos de mayor tamaño de semilla, como 

ʻBayo Criollo el Llano’, ʻBayo Maderoʹ e ʻICA Palmar’ son más afectados por la sequía que 

las variedades de semilla pequeña e intermedia como ‘Negro Cotaxtla 91’, ‘BAT 477’, 

‘SEQ 12’, ‘Pinto Zapata’ y ‘Pinto Villa’. Por su parte, Castañeda-Saucedo et al. (2009) 

encontraron que las plantas de frijol cv. ʻOtomí’ pueden formar nuevas hojas y vainas al 

reanudarse el riego.  
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Cuadro 14. Rendimiento de grano (RG, g/planta), número de granos (NG) por planta, y 
peso individual del grano (PIG, mg/grano), en dos variedades de frijol (ʻBayo Maderoʹ y 
ʻPinto Villaʹ) cultivadas en condiciones de riego y déficit hídrico. 

 NG RG (g/planta) PIG (mg/grano) 
 Variedad  

ʻPinto Villaʹ  34 a 13.0 a 383.7 b 
ʻBayo Maderoʹ 32 a 14.6 a 462.8 a 

 Nivel de humedad 

Riego 33.7 a 13.8 a 409.6 a 
Déficit hídrico 32.1 a 13.9 a 443.1 a 

Medias con la misma letra en una columna, no son significativamente diferentes (Tukey, 
0.05). 
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5. CONCLUSIONES 

Si bien en condiciones de déficit hídrico las tres variedades de frijol disminuyeron 

la capacidad fotosintética aquí evaluadas, en estas condiciones de estrés ʻPinto Villaʹ y 

ʻPinto Saltilloʹ mostraron mayor eficiencia que ʻBayo Maderoʹ en cuanto a la tasa 

fotosintética máxima alcanzada y en eficiencia de la enzima Rubisco, tanto en respuesta a 

cambios en la concentración interna de CO2 como en respuesta a cambios en la 

intensidad de la radiación fotosintéticamente activa, por lo que estas dos variedades 

podrían considerarse tolerantes a sequía en contraste con ‘Bayo Madero’ que se 

comportó susceptible. Con los riegos de recuperación, las tres variedades (ʻBayo Maderoʹ, 

ʻPinto Saltilloʹ y ‘Pinto Villa’ recobraron por completo todos sus parámetros fotosintéticos: 

eficiencia de Rubisco, punto de saturación y punto de compensación, tanto en respuesta a 

CO2 como en respuesta a la radiación. La respuesta de ʻPinto Villaʹ al estrés hídrico, de 

acuerdo al potencial hídrico del suelo, muestra que es más eficiente en el uso del agua 

que ‘Bayo Madero’. Un estrés hídrico severo (Humedad edáfica menor al PMP) afectó la 

distribución de biomasa medida al final del ciclo de crecimiento, pues la variedad ‘Pinto 

Saltillo’ produjo más grano que ‘Bayo Madero’, lo que confirma la tolerancia a sequía de la 

primera y la susceptibilidad de la segunda. Con un déficit hídrico menos severo tanto 

‘Pinto Villa’ como ‘Bayo Madero’ lograron rendir igual cantidad de grano que en 

condiciones de riego.  
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