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Resumen
Antecedentes: El frijol común silvestre de Durango, México ha sido poco estudiado. Se determinó ex situ, la variación fenológica, morfomé-
trica, de germinación y de rendimiento entre frijol común de cinco poblaciones silvestres de Durango, México. También se compararon in situ 
y ex situ caracteres morfométricos de las mismas poblaciones.
Hipótesis: Factores genéticos y ambientales han contribuido de manera variable a la diferenciación fenotípica de frijol común silvestre.
Especies de estudio: Phaseolus vulgaris L.
Sitio y años de estudio: Cinco localidades de Durango, México. Septiembre de 2018 a noviembre de 2019.
Métodos: Se registraron datos fenológicos, morfométricos, de germinación y de rendimiento ex situ. Se compararon in situ y ex situ caracteres 
morfométricos. Los datos se sometieron a análisis de varianza, componentes principales, de agrupamiento y de correspondencia canónica.
Resultados: La mayoría de las características morfométricas de las vainas y semillas tuvieron un determinismo genético. La altitud determinó 
patrones de interacción con la procedencia. La escarificación favoreció mayores potenciales de germinación en los frijoles silvestres que una var-
iedad cultivada analizada como referencia. Las condiciones ex situ estimularon en general el desarrollo de vainas, semillas y hojas más grandes, 
y mayor cantidad de semillas que las condiciones in situ.
Conclusiones: Diferentes atributos de las poblaciones silvestres de P. vulgaris analizadas han respondido de manera variable a cambios am-
bientales, principalmente en la altitud, a través de interacciones genotipo-ambiente. Esa variación brinda una base para entender el potencial 
adaptativo y sustentar programas de conservación de la especie y el desarrollo de variedades. 
Palabras clave: Frijol común silvestre, Germinación, Marcadores fenológicos, Variación fenotípica.

Abstract 
Background: The morphometric and phenological variation of the wild common beans from Durango, Mexico has been little explored. The 
ex situ records of phenological and morphometric attributes, germination and yield of common bean from five wild populations of Durango, 
Mexico was determined. Besides, the in situ and ex situ comparison of morphometric characters of the same populations was carried out.
Hypotheses: Genetic and environmental factors have contributed in a variable way to the phenotypic differentiation of wild common bean.
Studied species: Phaseolus vulgaris L.
Study site and dates: Five locations in Durango, Mexico. September 2018 to November 2019.
Methods: Ex situ phenological, morphometric, germination and yield data were registered. Morphometric characters were compared in situ and 
ex situ. Data were subjected to ANOVA, principal components, cluster and canonical correspondence.
Results: Most of the morphometric features of pods and seeds had a genetic determinism revealed. Altitude was the main environmental fac-
tor that determined patterns of interaction with provenance. Scarification favored higher germination potentials in wild beans than a cultivated 
variety analyzed as a reference. In general, the ex situ conditions stimulated the development of larger pods, seeds and leaves, and more seeds 
than the in situ conditions.
Conclusions: Different attributes of the wild populations of P. vulgaris analyzed have responded variably to environmental changes, mainly 
in altitude, through genotype-environment interactions. That variation provides a basis for understanding the adaptive potential and supporting 
conservation programs and the development of cultivars.
Keywords: Germination, Phenological markers, Phenotypic variation, Wild common bean.

mailto:nalmaraz@ipn.mx
https://doi.org/10.17129/botsci.2981
https://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/
https://orcid.org/0000-0002-6513-9463
https://orcid.org/0000-0003-1603-4865
https://orcid.org/0000-0001-8814-0152
https://orcid.org/0000-0001-8059-490X
https://orcid.org/0000-0001-9552-957X
https://orcid.org/0000-0003-3835-9572
https://orcid.org/0000-0003-3814-6518
https://orcid.org/0000-0002-2523-6699


Variation of wild common bean

564

Las características morfológicas y morfométricas son esenciales para la clasificación e identificación de las 
especies y variedades de plantas (Freytag & Debouck 2002), mientras que el comportamiento de germi-
nación y las características fenológicas son de importancia tanto agronómica (Adebisi et al. 2013) como 
para la conservación del recurso, ya que la sobrevivencia de las poblaciones naturales de plantas en gran 

medida depende del potencial de germinación. A pesar del desarrollo de otros tipos de marcadores tales como los 
químicos y moleculares, los morfológicos y morfométricos continúan siendo esenciales en el estudio de las plantas. 

La determinación de la variación de las características fenotípicas asociadas con las poblaciones naturales de 
diferentes localidades brinda información sustancial sobre la variación genética entre poblaciones (Nabais et al. 
2018). El estudio de los cambios fenotípicos observados cuando las plantas se sacan de su contexto natural para 
crecer en nuevos ambientes proporciona información relevante para identificar atributos que están bajo control gené-
tico (Rawat & Bakshi 2011) y atributos con plasticidad, los cuales proporcionan a las plantas un rápido potencial 
adaptativo que no involucra cambios genéticos (Liu et al. 2017) pero que son fundamentales para su perpetuación y 
adaptación (Chevin & Hoffman 2017). La forma específica de la respuesta de una población o genotipo a cambios 
en el ambiente puede ser diferente (Arnold et al. 2019), por lo que es importante caracterizar la naturaleza de las 
respuestas fenotípicas particulares de diferentes especies y poblaciones de plantas.

El estudio de los atributos morfológicos y morfométricos de las plantas cultivadas ha recibido mucha atención 
(Vidal-Barahona et al. 2006, Vargas-Vázquez et al. 2008, Pereira et al. 2019). Sin embargo, las formas silvestres 
de las mismas especies, tales como las del frijol común (Phaseolus vulgaris L.), una de las legumbres más impor-
tantes para el consumo humano en diferentes países (Beebe et al. 2001), han recibido menos atención. La tarea es 
complicada cuando existen muchas poblaciones silvestres distribuidas en ambientes contrastantes, dentro de un área 
geográfica amplia, como también es el caso del frijol común (Acosta-Gallegos et al. 2007). Varios autores consi
deran que la distribución geográfica natural de P. vulgaris comprende desde el norte de México hasta el noroeste de 
Argentina (Kwak & Gepts 2009, Bitocchi et al. 2017, Chacón-Sánchez 2018); sin embargo, Drewes (2008) reportó 
que su distribución alcanza el centro de este último país. El intervalo altitudinal de su distribución es amplio, va de 
400 a 2,000 m (Drewes 2008, Vargas-Vázquez et al. 2008) con variaciones en la precipitación entre 500 y 1800 mm 
(Vargas-Vázquez et al. 2008). Sin embargo, actualmente como especie cultivada introducida, la distribución del frijol 
común es prácticamente mundial (Freytag & Debouck 2002). 

Las poblaciones de frijol silvestre representan recursos genéticos que pueden ser usados como fuentes de alelos 
valiosos para mejorar y desarrollar cultivares, debido a sus características relacionadas a su adaptación a condiciones 
desfavorables, tales como temperaturas extremas, aridez, y ataque de insectos (García et al. 1999, López et al. 2001, 
Sánchez-Urdaneta et al. 2003, Dwivedi et al. 2007, Peña-Valdivia et al. 2013). 

En México, donde se localiza el centro de origen de P. vulgaris (Bitocchi et al. 2017), existen muchas poblaciones 
silvestres de frijol común. Particularmente en el estado de Durango, el cual tiene una gran extensión (123,181 Km2, el 
cuarto más grande del país), una compleja fisiografía y alta diversidad climática (González et al. 2007), nuestro equipo 
de trabajo ha observado un número importante de poblaciones silvestres de esta especie en los 39 municipios que for-
man el estado. A pesar de su abundancia, solamente pocas han sido estudiadas en su fenología y morfometría, ya sea in 
situ o ex situ, de modo que hay un importante vacío de conocimiento sobre la variación fenológica y morfométrica que 
existe entre esas poblaciones silvestres. El estudio de la variabilidad genética de poblaciones silvestres de frijol común 
de México y de otros países del continente americano, como Argentina, estimada con marcadores moleculares, ha 
sido abordado más frecuentemente (Payró de la Cruz et al. 2005, Zizumbo-Villarreal et al. 2005, Galván et al. 2006).

Entre los estudios hechos para caracterizar los frijoles silvestres están los de Lépiz et al. (2010), quienes repor-
taron que P. vulgaris silvestre es de hábito trepador, con flores pequeñas y delgadas (alrededor de 1.1 cm de an-
cho y 1.7 cm de largo), que son predominantemente de color púrpura, con vainas dehiscentes, y semillas peque-
ñas; de Flores de la Cruz et al. (2018), quienes informaron sobre la germinación, crecimiento, y rendimiento ex situ  
de una población silvestre; de López et al. (2001), quienes estudiaron la germinación de una población silvestre y de 
Chacón-Sánchez (2018), quien revisó el proceso de domesticación, considerando las variaciones fenotípicas de las 
vainas y semillas de las cinco especies domesticadas del género Phaseolus. 
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Aquí se plantea la hipótesis de que factores genéticos y ambientales han contribuido de manera variable a la 
diferenciación fenotípica de los frijoles silvestres y se considera lo siguiente: 1) que las características morfomé-
tricas reproductivas y vegetativas del frijol común silvestre y se considera varían debido a  sus sitios de origen o 
procedencia, 2) que las variaciones de caracteres plásticos debidas a la procedencia desaparecerían en condiciones 
ambientales homogéneas de crecimiento y 3) que la altitud, por ser un factor ambiental relacionado con otros como 
la temperatura, humedad, nubosidad, precipitación y presión determina patrones de interacción con la procedencia.

El objetivo del presente estudio fue determinar y comparar, en condiciones homogéneas ex situ, el comporta-
miento de germinación, producción y características fenológicas de Phaseolus vulgaris silvestre de cinco localidades 
de Durango, México, así como registrar y comparar caracteres morfométricos reproductivos y vegetativos, en condi-
ciones in situ y ex situ, de las mismas poblaciones.

Materiales y métodos

Colecta y siembra de semillas para el análisis ex situ. Semillas de frijol silvestre (Figura 1) se colectaron entre 
septiembre y noviembre de 2018, en cinco diferentes localidades de Durango, México, las cuales varían en altitud, 
precipitación, y temperatura (Tabla 1). Una muestra de 100 semillas de cada localidad se depositó en la Colección de 
Germoplasma del Centro Interdisciplinario de Investigación para el Desarrollo Integral Regional unidad Durango, 
del Instituto Politécnico Nacional (México) (CIIDIR-IPN-Durango). Con fines comparativos, se analizó la variedad 
cultivada Pinto Saltillo; las semillas de esta variedad fueron donadas por los productores de la localidad de Canatlán, 
de la cosecha 2018, expresamente para el presente estudio. 

El análisis ex situ se llevó a cabo en el CIIDIR-IPN-DURANGO (24° 03′ N, 104° 36′ O, 1884 m), en macrotunel, 
entre mayo y diciembre de 2019. La temperatura máxima promedio fue 35.7 °C y la temperatura mínima promedio fue 
6.6 °C. Veinte semillas de cada población se sembraron por triplicado en camas 80 cm de ancho, 25 m de largo, 40 cm 
de profundidad, las cuales contenían suelo franco limoso. La separación entre camas fue de 80 cm. La distribución de 
las camas fue al azar. La separación entre plantas dentro de la misma cama fue de 25 cm. Las semillas fueron previa-
mente desinfectadas con una solución de hipoclorito de sodio (5 %) durante 5 min y escarificados con una lija de grano 
fino (G 150). Se aplicó fosfato de amonio ((NH4)2 HPO4) como fertilizante solamente una vez, al momento de la siem-
bra. El deshierbe se hizo manualmente. Se aplicó un extracto de orégano y ajo como pesticida, cuando fue necesario, 
de manera homogénea a todas las camas. Cada planta tuvo un tutor debido a su hábito trepador.

Registro de datos de germinación ex situ. Los estados de desarrollo se definieron de acuerdo a la guía técnica para la 
descripción del frijol común (Carballo et al. 2017), en la cual se reconocen 10 estados fenológicos, los cinco prime
ros corresponden a la fase vegetativa y los siguientes cinco a la fase reproductiva. Los datos registrados fueron los 

Figura 1. Semillas de cinco formas silvestres y una variedad cultivada (Pinto Saltillo) de frijol común (Phaseolus vulgaris) de Durango, México.
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días transcurridos desde la siembra a la germinación (primer estado, caracterizado por la aparición de la radícula, 
en al menos una semilla de cada muestra), a la emergencia (segundo estado, aparición del hipocótilo), a la aparición 
de las hojas primarias (tercer estado), a la aparición del primer trifolio (cuarto estado), a la aparición del tercer tri-
folio (quinto estado), a la prefloración (sexto estado, caracterizado por la aparición de la primer yema floral), a la 
floración (séptimo estado, aparición de la primera flor), a la formación de la primera vaina (octavo estado, aparición 
de la primera vaina), al llenado de la vaina (noveno estado, en el cual se distinguen las semillas dentro de la vaina), 
y a la maduración de la vaina (décimo estado, en el cual la vaina cambia de color verde a café).

Localidad Número de 
Registro

Latitud 
N

Longitud 
W

Altitud
(m)

Precipitación*
(mm)

Tmx/Tm*
(°C)

Clima** Suelo** Vegetación**

El Mezquital AIG-136 23° 27’ 104° 29’ 1,400 391.8 42.4/-0.2 Semiseco 
semicálido

Leptosol Bosque tropical 
subcaducifolio

Súchil AIG-137 23° 39’ 104° 02’ 1,963 511.0 35.7/-6.4 Semiseco 
templado

Regosol Pastizal

Matorral

Nombre 
de Dios

AIG-138 24° 05’ 104° 14’ 1,877 446.6 36.7/-3.5 Semiseco 
templado

Kastañosem Pastizal

Matorral
Canatlán AIG-139 24° 51’ 104° 51´ 2,039 525.6 35.1/-7.3 Semiseco 

templado
Leptosol Bosque bajo 

abierto

Nuevo Ideal AIG-140 24° 45’ 105° 00’ 2,037 692.5 36.2/-5.0 Templado 
subhúmedo

Feosem Bosque mixto 
(pino-encino)

Tabla 1. Datos de colecta de semillas de cinco formas silvestres y una variedad domesticada de frijol común (Phaseolus vulgaris) de 
Durango, México.

Para el primer estado, el porcentaje de germinación (G) y la velocidad de germinación (VG), definida como el 
número de semillas germinadas por unidad de tiempo, se registraron de acuerdo a la ecuación 1 (García & Lasa 1991) 
y la ecuación 2 (Maguire 1962), respectivamente.

                                                                            (Ecuación 1)

donde ni es el número de semillas germinadas al día i, y N es el número de semillas evaluadas.

donde n es el número de días después de la siembra.

Registro de datos de rendimiento ex situ. Para comparar la producción entre los frijoles silvestres de dife-
rente procedencia crecidos ex situ se registró, en el décimo estado de desarrollo, el número de vainas/planta, 
el número de semillas/vaina, el número de semillas/planta, la producción de semillas/planta (g) y el peso de 
100 semillas (g). El peso de las semillas se obtuvo en una balanza analítica (Velab modelo Ve-204, Ciudad  
de México, México).

*Promedio annual de 2019.
** Datos de Instituto Nacional de Estadística y Geografía, México.
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Registro de datos morfométricos in situ y ex situ. Para determinar si las variaciones de características morfométri-
cas observadas in situ se conservaban bajo condiciones ex situ, se registraron, en el quinto estado de desarrollo, las 
dimensiones del foliolo central de los trifolios, también como las dimensiones de las vainas y semillas de plantas en 
el décimo estado de desarrollo. El registro ex situ de las dimensiones foliares se hizo para 20 plantas/población (tres 
foliolos centrales/planta, dando un total de 60/población). Debido a que en las poblaciones naturales fue frecuente 
encontrar hojas dañadas por insectos y por pastoreo, el registro in situ se hizo para siete plantas/población (tres fo-
liolos centrales/planta, dando un total de 21/población). Para ambas condiciones, in situ y ex situ, el registro de las 
dimensiones de las vainas y semilla se realizó para 10 vainas y 10 semillas de 10 plantas de cada población (100 
vainas y 100 semillas/población). El registro de las dimensiones de los foliolos centrales, vainas y semillas se realizó 
con un vernier digital (Surtek, 0 a 150 mm, China). 

Análisis de datos. La normalidad de los diferentes tipos de datos se corroboró con la prueba de Shapiro-Wilk, éstos se 
sometieron a análisis de varianza (P < 0.05) y las medias se compararon con la prueba de Tukey, usando el programa 
de cómputo XLSTAT 5.1. Para determinar la contribución de cada carácter a la diferenciación entre poblaciones de 
frijol común, con los diferentes datos se construyeron matrices que se sometieron a análisis de componentes princi-
pales (PCA). Para establecer la similitud entre los frijoles analizados, las mismas matrices se sometieron a análisis 
de agrupamiento (algoritmo Paired Group, medida de similitud Euclidiana). Análisis de correspondencia canónica 
(CCA) se usaron para determinar la relación entre la procedencia y los diferentes caracteres analizados, influenciados 
por el ambiente. Los PCA, análisis de agrupamiento y CCA se realizaron con el programa de cómputo Past 4.07b.

Resultados

Variación del comportamiento de germinación ex situ. La Tabla 2 muestra los resultados del comportamiento de 
germinación. Aunque las diferencias no fueron significativas, excepto entre la población de El Mezquital y las otras 
cuatro poblaciones silvestres, las semillas provenientes de Canatlán, Nuevo Ideal, (poblaciones localizadas a mayo
res altitudes) y Súchil (localizada a una altitud media) mostraron valores más altos de porcentaje de germinación y 
velocidad de germinación que las semillas provenientes de El Mezquital y Nombre de Dios (poblaciones localizadas 
a altitudes bajas). Los resultados revelaron que las semillas de la variedad cultivada (Pinto Saltillo) tuvieron un po-
tencial de germinación más bajo que cualquiera de las semillas silvestres.

Muestra Germinación
(%)

Velocidad de germinación
(semillas germinadas/día)

El Mezquital 62.5 ± 22.2 a 5.9 ± 2.7 b

Súchil 80.2 ± 25.1 b 7.2 ± 2.2 c

Nombre de Dios 78.5 ± 27.3 b 6.6 ± 2.3 c

Canatlán 90.5 ± 20.1 b 9.0 ± 2.0 d

Nuevo Ideal 79.2 ± 25.3 b 8.1 ± 1.8 dc
Pinto Saltillo 44.4 ± 19.4 a 4.2 ± 0.6 a

Tabla 2. Porcentaje de germinación y velocidad de germinación de cinco formas silvestres y una variedad domesticada (Pinto Saltillo) de frijol común 
(Phaseolus vulgaris) de Durango, México.

Letras diferentes en la misma columna significan diferencias significativas (P < 0.05).



Variation of wild common bean

568

Variación fenológica de caracteres vegetativos y reproductivos bajo condiciones ex situ. Un análisis de varianza reve
ló diferencias significativas entre los frijoles silvestres de diferente procedencia en los días para emerger (DE) y días 
para desarrollar el primer trifolio (DPT), menos claramente en los días para desarrollar las hojas primarias (DHP) y la 
ausencia de significancia en la variación de los días requeridos para germinar y los días requeridos para desarrollar el 
tercer trifolio (Tabla S1). La variedad Pinto Saltillo tuvo un ciclo vegetativo (hasta la aparición del tercer trifolio) más 
largo (19.3 días) que cualquiera de los frijoles silvestres considerados en el presente estudio (entre 14.9 y 16.3 días).

Los tiempos en los que los frijoles de diferente procedencia alcanzaron cada uno de los cinco estados reproducti-
vos de desarrollo se muestran en la Tabla S1. Un análisis de varianza reveló diferencias significativas para todos los 
caracteres fenológicos reproductivos entre los frijoles silvestres de diferente procedencia.

Variación en el rendimiento ex situ. La Tabla S1 muestra las diferencias encontradas en los indicadores de ren-
dimiento de los frijoles analizadas ex situ. Se observaron variaciones contrastantes entre los frijoles silvestres de 
diferente procedencia y entre éstos y la variedad cultivada. Los resultados revelaron un efecto altitudinal sobre el 
número de vainas/planta, de semillas/planta, y la producción de semillas/planta, ya que los frijoles silvestres pro-
cedentes de las dos localidades de baja altitud (El Mezquital y Nombre de Dios) tuvieron los más altos valores de 
vainas/planta, semillas/planta, y producción de semilla/planta, contrastando con los de localidades de más altitud 
(Nuevo Ideal y Canatlán), los cuales tuvieron los valores más bajos en esos caracteres, mientras que la población 
de altitud media (Súchil) tuvo valores intermedios de esos atributos.

PCA y análisis de agrupamiento comparando la germinación, características fenológicas vegetativas y reproducti­
vas, y producción en condiciones ex situ. Un PCA se llevó a cabo para determinar la contribución del comportamien-
to de germinación, producción y los caracteres fenológicos vegetativos y reproductivos analizados. Un componente 
principal, asociado con el número de semillas/planta y vainas/planta, explicó el 99.38 % de la varianza encontrada. 
El dendrograma que resultó del análisis de agrupamiento, comparando los mismos atributos (Figura 2A), reveló si-
militud entre los frijoles silvestres procedentes de las dos localidades de más baja altitud (El Mezquital y Nombre de 
Dios) por un lado y entre los de las dos poblaciones de altitudes mayores (Canatlán y Nuevo Ideal) por otro lado. La 
población de elevación intermedia (Súchil) tuvo más similitud con las de altitudes mayores.

Figura 2. Resultados de los análisis de agrupamiento basados en el registro ex situ del comportamiento de germinación, producción, y caracteres 
fenológicos vegetativos y reproductivos (A) y en la comparación in situ y ex situ de las características morfométricas de vainas, semillas, y foliolos y el 
número de semillas/vaina (B) de cinco formas silvestres y una variedad (i) cultivada (e) (Pinto Saltillo) de frijol común de Durango, México. 

Comparación de características morfométricas de las vainas in situ y ex situ. La Tabla S2 muestra las dimensiones 
de la vaina de una variedad cultivada y de frijol común silvestre de cinco diferentes poblaciones crecidos en condi-
ciones in situ y ex situ. Las vainas de Pinto Saltillo se distinguieron por su mayor tamaño sobre cualquiera de las de 
los frijoles silvestres, siendo entre 4.6 y 29.4 % más largas, entre 53.7 y 90.7 % más anchas, y entre 48.9 y 82.5 % 
más gruesas que cualquiera de las de los frijoles silvestres crecidos in situ o ex situ. 

https://doi.org/10.17129/botsci.2981
https://doi.org/10.17129/botsci.2981
https://doi.org/10.17129/botsci.2981
https://doi.org/10.17129/botsci.2981
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En condiciones in situ, la anchura, y menos claramente, el grosor de las vainas y el número de semillas/vaina 
variaron significativamente entre los frijoles silvestres de diferente procedencia, no así la longitud de las vainas 
(Tabla S2). Se observó una tendencia de incremento en la anchura, dependiente de la altitud, ya que las vainas más 
angostas se encontraron en las poblaciones de poca altitud (El Mezquital y Nombre de Dios) y las vainas más anchas 
se encontraron en la población de mayor altitud (Canatlán).

En el presente estudio, las plantas obtenidas de semillas colectadas en poblaciones silvestres, las cuales se sem-
braron ex situ, mantuvieron las diferencias significativas en la anchura y grosor de las vainas, así como en el número 
de semillas/vaina (Tabla S2). La tendencia de incremento en la anchura de las vainas, dependiente de la altitud, ob-
servada in situ se observó también ex situ. 

Comparación de las características morfométricas de las semillas in situ y ex situ. Los resultados del presente 
estudio revelaron diferencias significativas en la longitud, anchura y grosor de las semillas de los frijoles comunes 
de diferentes localidades que crecieron in situ (Tabla S2). Cuando semillas de las mismas poblaciones silvestres se 
cultivaron ex situ para a su vez producir semillas, éstas mantuvieron las diferencias significativas principalmente en 
la longitud y anchura, y menos claramente en el grosor (Tabla S2). 

Se observó un efecto altitudinal sobre la longitud y la anchura de las semillas en condiciones in situ, las semillas 
más cortas y angostas se encontraron en las poblaciones de menor altitud (Mezquital y Nombre de Dios), las más lar-
gas y anchas se encontraron en las poblaciones de mayor altitud (Nuevo Ideal y Canatlán), mientras que las semillas 
de la población de altitud media (Súchil) tuvo valores intermedios de esos atributos. Esta tendencia se conservó bajo 
condiciones ex situ. Las semillas de Pinto Saltillo sobresalieron por sus mayores dimensiones comparadas con las de 
cualquiera de los frijoles silvestres analizados (Tabla S2).

Comparación morfométrica de los foliolos centrales in situ y ex situ. Las diferencias encontradas en la longitud y 
anchura de los foliolos centrales de los frijoles silvestres de diferente procedencia analizados in situ fueron signifi-
cativas, no así las diferencias encontradas en esas mismas estructuras de plantas obtenidas de semillas de las mismas 
poblaciones, pero germinadas y crecidas ex situ (Tabla S2). Ningún efecto altitudinal se observó sobre las dimensio-
nes de estas estructuras vegetativas. La variedad Pinto Saltillo desarrolló los foliolos centrales más grandes.

PCA y análisis de agrupamiento comparando los atributos morfométricos in situ y ex situ de vainas, semillas, fo­
liolos centrales y número de semillas/vaina. Los resultados del PCA basado en las características morfométricas de 
las vainas, semillas y foliolos centrales, así como el número de semillas/vaina de los frijoles comunes analizados 
revelaron que dos componentes principales explicaron el 95.50 % de la varianza total entre los frijoles analizados. El 
componente principal 1 (PC1), que explicó el 69.67 % de la varianza total, estuvo asociado con la longitud y anchura 
de los foliolos centrales y con la longitud de las vainas. El componente principal 2 (PC2) estuvo asociado con el 
número de semillas/vaina y explicó el 25.82 % de la varianza total.

La Figura 2B muestra el dendrograma resultante del análisis de agrupamiento comparando los mismos datos. Las 
similitudes entre las poblaciones de frijoles silvestres crecidos in situ reunió a todos ellos en un grupo claramente 
separado de otro grupo formado por las mismas poblaciones de frijol silvestre pero crecidos ex situ.

Relación entre los caracteres analizados y las variables ambientales de las procedencias. El CCA, basado en el 
comportamiento de germinación, rendimiento y características fenológicas, reveló que en las condiciones ex situ 
(Figura 3A), las correlaciones entre atributos y condiciones ambientales de los lugares de procedencia fueron más 
altas para los dos primeros ejes canónicos (0.036273 y 0.001547 “eigenvalues” para los ejes 1 y 2, respectivamente), 
y explicaron el 98.31 % de la varianza acumulada. La prueba de permutación del CCA (1,000 permutaciones) fue 
significativa (P = 0.001).

En las condiciones in situ, el CCA (Figura 3B) reveló que las correlaciones ente los atributos y las condiciones 
ambientales de los lugares de procedencia fueron más altos para los dos primeros ejes canónicos (0.0009118 y 
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0.0004132 “eigenvalues” para los ejes 1 y 2, respectivamente), y explicaron el 99.15 % de la varianza acumulada. La 
prueba de permutación del CCA (1,000 permutaciones) también fue significativa (P = 0.001).

Figura 3. Resultados de los análisis de correspondencia canónica (CCA) mostrando la influencia de la temperatura máxima (Tmx), temperatura mínima  
(Tm), precipitación, y altitud de las diferentes localidades sobre la germinación, producción y características fenológicas ex situ (A) y de otro CCA most-
rando la influencia de Tmx, Tm, precipitación, y altitud de la localidad de procedencia sobre los caracteres morfométricos in situ (B) de cinco formas 
silvestres y la variedad cultivada Pinto Saltillo de frijol común (Phaseolus vulgaris). El significado de los acrónimos es de acuerdo a las Tablas S1 y S2.

Discusión

Variación del comportamiento de germinación ex situ. Aunque las diferencias del porcentaje de germinación no 
fueron claramente significativas, los resultados del presente estudio sugieren que el lugar de procedencia afectó el 
comportamiento de germinación de las semillas de frijol silvestre, los de mayores altitudes mostraron mejor poten-
cial de germinación que los de menores elevaciones (Tabla 2). Ya que las condiciones de germinación ex situ fueron 
homogéneas, las diferencias genéticas, asociadas a la procedencia de las semillas, deben haber contribuido a la varia
ción observada en el comportamiento de germinación. 

En el presente estudio se pudieron distinguir patrones de variación a lo largo de un factor ambiental, la altitud. 
Este factor está asociado a otros factores ambientales, tales como la temperatura, nubosidad, humedad, precipitación 
y presión. Estos factores ambientales que cambian con la altitud pueden representar presiones de selección o de adap-
tación que a su vez pueden generar variación en la germinación, y otros atributos como se discutirá más adelante en 
este mismo estudio de Phaseolus vulgaris silvestre de Durango. 

Algunos reportes han informado acerca del efecto de la procedencia sobre el comportamiento de germinación de 
semillas de diferentes especies. Por ejemplo, Akkafou et al. (2021) encontró que la procedencia afectó de manera 
variable la velocidad de germinación de las semillas de Mansonia altissima A. Chev., Pterygota macrocarpa K. 
Schum., y Terminalia superba Engl. & Diels. Los resultados del presente estudio indican que, dentro de una misma 
especie, en el presente caso P. vulgaris, la procedencia también afecta la germinación de las semillas.

El más bajo potencial de germinación encontrado para el frijol común cultivado Pinto Saltillo contrasta con lo 
reportado por Lépiz et al. (2010), quienes informaron que las semillas de variedades domesticadas de frijol común 
germinan más rápido después de la imbibición que las semillas de formas silvestres, debido a que estas últimas 
presentan latencia causada por la impermeabilidad de la testa al agua. Ya que, en el presente estudio, las semillas de 
todas las muestras se escarificaron antes de la siembra, los resultados sugieren que una vez que se vence la barrera 
al agua presentada por la testa, las semillas de las formas silvestres pueden tener un potencial de germinación mayor 
que algunas de las variedades cultivadas de frijol común. 

Diferencias en las características fisicoquímicas de la testa de las semillas podrían haber sido responsables de 
la variación en el comportamiento de germinación encontrada entre el frijol silvestre de diferentes poblaciones, ya 
que se ha encontrado que la acumulación de pigmentos en esta estructura puede mejorar sus propiedades físicas, 
incrementando la resistencia a la emergencia de la radícula (Debeaujon et al. 2003), y como se puede apreciar en la 
Figura 1, las semillas analizadas tuvieron diferentes patrones de pigmentación. En las semillas de frijol común, los 
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pigmentos son predominantemente de naturaleza fenólica (Yang et al. 2018). Estos compuestos desempeñan funcio-
nes importantes durante la imbibición y germinación de las semillas, por ejemplo, determinando patrones tempranos 
de entrada de agua y desencadenando la síntesis de proteínas (Siddiqui & Khan 2010), lo que afecta la germinación. 
Los taninos, otro grupo de compuestos fenólicos, también pueden afectar la germinación, ejerciendo una acción an-
tagónica al ácido giberélico (Debeaujon & Koorneef 2000), el cual se requiere para la ruptura de la testa y el endos
permo, y la subsecuente emergencia de la radícula (Ravindran & Kumar 2019). Los resultados sugieren que, a pesar 
de las condiciones homogéneas de escarificación, diferencias en los contenidos de estos compuestos pudieron causar 
la variación observada en el comportamiento de germinación del frijol común de las cinco poblaciones silvestres 
analizadas.

Variación fenológica de caracteres vegetativos y reproductivos en condiciones ex situ. Los cambios fenológicos 
pueden estar asociados a cambios fisiológicos, los cuales se manifiestan como respuesta a condiciones ambientales 
variables (Michelangeli et al. 2013). Como los cambios fisiológicos pueden tener importancia tanto agroeconómica 
como para la conservación de las especies en sus poblaciones naturales, el registro de los cambios fenológicos del 
frijol común silvestre puede ser de utilidad para desarrollar marcadores que apoyen el desarrollo de programas de 
conservación y de mejoramiento, que involucren variables ambientales. 

Los resultados del presente estudio revelaron que las semillas escarificadas de frijol común de cinco poblacio-
nes silvestres originaron plantas que tuvieron ciclos vegetativos más cortos que la variedad cultivada analizada. La 
comparación de los resultados obtenidos para Pinto Saltillo y los cinco poblaciones silvestres de frijol común anali-
zadas con la información proporcionada por Fernández et al. (1986), quienes reportaron que los frijoles comunes 
cultivados requieren cinco días para germinar, siete para emerger, y 11 para desarrollar hojas primarias, así como la 
información proporcionada por Carballo et al. (2017) acerca de que los frijoles cultivados requieren entre 16 y 23 
días para desarrollar el tercer trifolio, apoyan la propuesta mencionada. 

Bajo las condiciones ex situ del presente estudio, los tiempos registrados hasta la germinación de los frijoles de 
las poblaciones silvestres analizadas (Tabla S1) contrastan con los reportados por López et al. (2001), quienes en-
contraron que las semillas escarificadas de frijol silvestre de una población de Durango, México requirió entre 15 h 
y 4.8 días para germinar, dependiendo del tamaño.

De acuerdo a los resultados del presente estudio, el lugar de procedencia afectó los tiempos para emerger y para 
desarrollar el tercer trifolio, y menos claramente, los tiempos para desarrollar las hojas primarias del frijol común de 
las poblaciones silvestres analizadas (Tabla S1).

Los resultados de las características fenológicas reproductivas revelaron que, a diferencia de lo que ocurrió  
en la fase vegetativa, las plantas de la variedad cultivada requirieron significativamente menos tiempo para comple-
tar la fase reproductiva que cualquiera de las poblaciones de frijol silvestre (Tabla S1). Los tiempos registrados para 
Pinto Saltillo correspondieron, en general, a los reportados para frijol común domesticado (23 a 32 días hasta la pre-
floración, 32 a 36 días a la floración, 36 a 44 días a la formación de vainas, 44 a 62 días al llenado de vainas, y 62 a 77 
días a la maduración) (Carballo et al. 2017).

De los resultados reportados por diferentes autores se puede observar una variación importante en el tiempo que 
las vainas de frijol domesticado requieren para madurar (entre 67.0 y 76.3 días por Beaver & Rosas 1998, entre 63.0 
y 120.4 días por De Ron et al. 2004). Nuestros resultados revelaron que también hay una importante variación en el 
tiempo requerido por las vainas de frijol común de poblaciones silvestres para alcanzar la madurez (Tabla S1). 

La duración de los diferentes estados fenológicos es afectada por el genotipo, clima, y sustrato (Fernández et al. 
1986). Nuestros resultados sugieren que, ya que los frijoles de las diferentes poblaciones silvestres analizadas cre-
cieron bajo condiciones homogéneas ex situ a partir de semillas de la misma edad, entonces las diferencias encontra-
das reflejaron el efecto debido a su procedencia y variabilidad genética.

La altitud y los factores ambientales con los que está asociada, pueden afectar las respuestas fenológicas de las 
plantas, entre ellas la sensibilidad al fotoperiodo, como ha sido reportado por autores como Lewandowska-Sabat et 
al. (2017) para Arabidopsis thaliana y Gouesnard et al. (2002) para maíz. Las variaciones fenológicas pueden afectar 
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a su vez el fenotipo. Aunque los resultados del presente estudio no sugieren que la altitud haya determinado un patrón 
de interacción con los atributos fenológicos, esos factores ambientales (temperatura, nubosidad, humedad, precipi
tación y presión) que cambian con la altitud pueden representar presiones de selección o de adaptación, generando la 
variación fenológica que documentamos aquí para Phaseolus vulgaris silvestre de Durango.

Variación en el rendimiento bajo condiciones ex situ. El peso de 100 semillas de la variedad Pinto Saltillo fue mayor 
que el reportado por Osuna-Ceja et al. (2012) para esta misma variedad (entre 7.0 y 23.8 g, dependiendo de la den-
sidad de población), mientras que el número de semillas/vaina estuvo en el intervalo reportado por estos mismos 
autores (entre 3.0 y 4.4).

El número de vainas/planta de cualquiera de las poblaciones silvestres de frijol común analizadas fue notable-
mente más bajo que el reportado por Flores de la Cruz et al. (2018), quienes encontraron 1,014 para el frijol común 
de una población silvestre cultivado ex situ. Esta evidente diferencia sugiere que las características de rendimiento 
pueden ser altamente variables entre frijoles silvestres de diferentes procedencias. 

Michelangeli et al. (2013) reportaron un promedio de 70 % de eventos abortivos en las flores de un cultivar, una 
forma criolla, y dos líneas endogámicas de frijol común. Nakamura (1988) reportó eventos abortivos en las flores de 
plantas resultantes de la cruza un frijol común cultivado y uno silvestre. Búrquez & Sarukhán (1984) reportaron más 
del 60 % de eventos abortivos para otra especie de Phaseolus, P. coccineus L., independientemente de las condicio-
nes ambientales. Bajo las condiciones ex situ en las que fue realizado el presente estudio no se observaron eventos 
abortivos en ninguna de las formas silvestres ni en la variedad domesticada de P. vulgaris analizadas, de modo que 
los números registrados de vainas/planta representaron los números de flores que dieron origen a vainas que natural-
mente aparecieron en cada uno de las poblaciones de frijol común analizadas. 

Flores de la Cruz et al. (2018) reportó 4 semillas/vaina, 3,067 semillas/planta, 129.65 g de producción de semilla/
planta, y 42.38 mg/semilla para una forma silvestre de frijol común también crecida ex situ. Las diferencias entre 
los resultados de Flores de la Cruz et al. (2018) y los del presente estudio (Tabla S1) sugieren una alta variabilidad 
genética entre las poblaciones silvestres de frijol común. 

El efecto de altitud encontrado para P. coccineus por Búrquez & Sarukhán (1984), de acuerdo al cual las plantas 
de bajas elevaciones sobre el nivel del mar desarrollan más estructuras reproductivas que las de altas elevaciones, 
se observó también en el presente estudio para P. vulgaris silvestre, ya que los frijoles de Canatlán y Nuevo Ideal, 
las dos poblaciones de mayores elevaciones (Tabla 1) desarrollaron menores cantidades de vainas/planta, semillas/
planta, y producción de semillas/planta (Tabla S1) que los frijoles de Súchil, la cual es una localidad de elevación 
media, y éstos a su vez, desarrollaron menores cantidades de esos mismos parámetros que los frijoles de las poblacio-
nes de El Mezquital y Nombre de Dios, ambas localidades de baja elevación (Tabla 1). Estos resultados revelan que 
la altitud y los factores ambientales con los que está asociada, han determinado patrones de respuesta fenotípica para 
el número de vainas/planta, de semillas/planta, y de producción de semilla/planta en los genotipos particulares de 
frijol común silvestre analizados. La observación de que estos atributos disminuyen conforme aumenta la elevación 
de la localidad de procedencia (Tabla S1) mientras que el porcentaje de germinación y la velocidad de germinación 
aumentan (Tabla 2) sugiere que las poblaciones de mayor elevación podrían compensar la disminución de su produc-
ción de semillas con un mayor potencial de germinación.

  
PCA y análisis de agrupamiento basado en el comportamiento de germinación, características fenológicas vege­
tativas y reproductivas y de rendimiento ex situ. Los resultados del PCA basado en la germinación, características 
fenológicas, y rendimiento ex situ indicaron que el número de semillas/planta y de vainas/planta fueron los atributos 
principales de la discriminación entre las poblaciones silvestres de frijol analizadas. 

El dendrograma de la Figura 2A reveló que las diferencias en el comportamiento de germinación, caracteres 
fenológicos vegetativos y reproductivos, y de rendimiento fueron de tal magnitud que permitieron tanto la discrimi-
nación entre el frijol domesticado y los de las cinco poblaciones silvestres como la discriminación entre estas últimas 
de acuerdo a sus procedencias. Los frijoles silvestres de Canatlán y Nuevo Ideal (las dos localidades de altas eleva-
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ciones) fueron los más similares en los caracteres analizados ex situ, ya que en el dendrograma de la Figura 2A los 
frijoles de esas procedencias formaron un solo grupo a la medida de similitud más alta. El frijol silvestre de elevación 
intermedia (de la localidad de Súchil) formó un grupo individual más cercano al grupo de Canatlán y Nuevo Ideal que 
al grupo formado por los frijoles silvestres de El Mezquital y Nombre de Dios, las dos localidades de baja elevación.

Comparación de caracteres morfométricos de las vainas y número de semillas/vaina in situ y ex situ. Las sobresa-
lientes dimensiones (largo y ancho) de las vainas del frijol domesticado Pinto Saltillo (Tabla S2) eran esperadas ya 
que las variedades de frijol domesticado han sido desarrolladas para tener producciones altas de semillas, que son 
las partes comestibles (Chacón-Sánchez 2018), y esto se logra en plantas con vainas grandes que puedan hospedar 
semillas grandes. 

Las diferencias no significativas encontradas en la longitud de las vainas (Tabla S2) de los frijoles silvestres de 
diferente procedencia sugieren que un factor diferente al genético, tal como el tipo de suelo o la fertilidad del suelo, 
puede estar modulando esta característica.

Algunos autores (Liu et al. 2017, Nabais et al. 2018) han propuesto que la conservación ex situ de la variación 
observada in situ debida a la procedencia representa diferenciación genética entre poblaciones. Así, la conservación 
ex situ de las diferencias significativas observadas in situ en la anchura de la vaina, grosor de la vaina, y el número 
de semillas/vaina entre los frijoles de las diferentes poblaciones silvestres analizadas sugiere una contribución im-
portante del contexto genético en la determinación de esos atributos.

Los diferentes caracteres de las plantas de una misma población pueden responder de manera diferente a un mis-
mo factor ambiental (Arnold et al. 2019). Nuestros resultados sugieren que solamente la anchura de las vainas mostró 
una tendencia a incrementar de una manera dependiente de la altitud de las poblaciones de frijol común analizadas, 
ya que las del frijol de El Mezquital, la localidad de más baja elevación considerada en el presente estudio, fueron 
las más angostas y la anchura incrementó de acuerdo a la elevación de las localidades. Esto se observó tanto in situ 
como ex situ (Tabla S2). 

En general, las condiciones ex situ favorecieron el desarrollo de vainas más largas (aunque la diferencia no fue 
significativa en la población de Nuevo Ideal) y anchas (aunque las diferencias en las poblaciones de Súchil y Nuevo 
Ideal no fueron significativas), conteniendo un número mayor de semillas en los frijoles de las poblaciones silvestres 
analizadas. La magnitud del efecto de las condiciones ex situ sobre esos caracteres fue diferente para cada población 
(Tabla S2). 

Comparación de las características morfométricas de las semillas in situ y ex situ. Como en el caso de las vainas, 
las semillas más grandes del frijol cultivado Pinto Saltillo (Tabla S2) son el resultado de los procesos de selección y 
domesticación realizados por los humanos (Chacón-Sánchez 2018). 

Un efecto altitudinal se observó para la longitud y anchura de las semillas silvestres, siendo las semillas de 
Canatlán, la localidad de mayor elevación, más grandes que las semillas de los frijoles de las localidades de menores 
elevaciones (Tabla S2). Este efecto se observó tanto in situ como ex situ. 

La conservación ex situ de las diferencias significativas observadas in situ en la longitud, anchura, y grosor de las 
semillas, así como el conservado efecto altitudinal sobre las dimensiones de las semillas independientemente de si 
provienen de condiciones in situ o ex situ, sugiere un determinismo genético para esos caracteres del frijol común 
silvestre.

Las condiciones ex situ favorecieron el desarrollo de semillas significativamente más largas y anchas (excepto 
para la población de Nuevo Ideal en la anchura), pero no más gruesas (excepto por las e la población de Nombre de 
Dios), en los frijoles de las poblaciones silvestres analizadas, aunque el efecto fue variable entre ellos. 

Los resultados del presente estudio sugieren que las diferencias morfométricas de las estructuras reproductivas 
de los frijoles de las poblaciones silvestres analizadas pueden ser explicadas por la procedencia. La conservación ex 
situ de la variación encontrada in situ sugiere una contribución importante de las diferencias genéticas a la variación 
fenotípica observada. Las relaciones entre la variabilidad genética, variación fenotípica, y hábitat son diferentes entre 
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especies (Foust et al. 2016, Nabais et al. 2018) e incluso entre atributos de una misma especie (Vitasse et al. 2010), 
esto es la razón por lo que es importante llevar a cabo estudios para revelar estas relaciones para especies de interés. 

La comparación entre las características de las vainas y las semillas de frijoles de poblaciones silvestres creciendo 
in situ y los frijoles de las mismas poblaciones silvestres creciendo ex situ revelan que esta especie responde a cam-
bios ambientales induciendo cambios fenotípicos, los cuales reflejan su potencial adaptativo.

Comparación de los caracteres morfométricos del foliolo central in situ y ex situ. A diferencia de lo que se observó en 
la mayoría de los caracteres reproductivos, en los vegetativos la variación significativa encontrada in situ no se con-
servó ex situ, lo que sugiere que la variación de los atributos morfométricos foliares no se explica por la procedencia. 

Como para las vainas y las semillas, las condiciones ex situ estimularon el desarrollo de foliolos centrales más 
grandes (con excepción de la longitud de los foliolos de la población de Canatlán) que las condiciones in situ, siendo 
el efecto variable entre ellos.

Los resultados no revelaron un efecto altitudinal sobre los caracteres morfométricos de los foliolos centrales de 
los frijoles silvestres analizados.

PCA y análisis de agrupamiento basado en los caracteres morfométricos de vainas, semillas, y foliolo central de 
frijoles crecidos en condiciones in situ y ex situ. Los resultados del correspondiente PCA revelaron que la longitud y 
anchura de los foliolos centrales, así como la longitud de las vainas fueron los caracteres principalmente responsables 
de la discriminación entre los frijoles analizados.

El dendrograma de la Figura 2B revela que las características morfométricas de vainas, semillas, y foliolos cen-
trales, así como el número de semillas/vaina, permitió la clara discriminación entre los frijoles silvestres crecidos en 
sus poblaciones naturales de los mismos frijoles crecidos fuera de sus poblaciones naturales, ya que un grupo, el cual 
incluyó a los frijoles crecidos ex situ, se pudo distinguir claramente de otro grupo, el cual incluyó a los mismos frijo-
les, pero crecidos in situ. El dendrograma también reveló la clara discriminación de cada población de frijol silvestre 
analizada, ya sea in situ o ex situ, ya que cada uno se agrupó en un subgrupo individual.

Relación entre los caracteres analizados y las variables ambientales de los lugares de procedencia. Los resultados 
del CCA, considerando los efectos de las temperaturas máximas (Tmx), temperaturas mínimas (Tm), precipitación, 
y altitud de las diferentes localidades de procedencia sobre el comportamiento de germinación, rendimiento, y carac
terísticas fenológicas registrados ex situ (Figura 3A) corroboraron que la altitud de las localidades fue la principal 
variable ambiental que afectó los atributos de los frijoles silvestres. Esta variable ambiental afectó 5 de los 17 carac-
teres analizados ex situ. Los caracteres afectados correspondieron a estructuras reproductivas (por ciento de germi-
nación, velocidad de germinación, vainas/planta, semillas/planta, y producción de semillas/planta). Los resultados 
del presente estudio están en acuerdo con los de Búrquez & Sarukhán (1984), quienes reportaron un importante 
efecto altitudinal sobre la producción de estructuras reproductivas de P. coccineus.

Como para las condiciones ex situ, los resultados del CCA, considerando el efecto de la Tmx, Tm, precipitación, y 
altitud de los diferentes lugares de procedencia sobre los caracteres morfométricos de las vainas, semillas, y foliolos 
centrales, así como el número de semillas/vaina in situ indicaron que la altitud fue la principal variable ambiental que 
afectó algunos de esos caracteres en los frijoles silvestres creciendo dentro de sus poblaciones naturales (Figura 3B). 
La altitud afectó tres de los nueve caracteres analizados in situ. Los tres atributos afectados correspondieron a estruc-
turas reproductivas (anchura de la vaina, longitud de la vaina, y anchura de la semilla). Los resultados del presente 
estudio indican que además del efecto altitudinal sobre la producción de estructuras reproductivas, efecto también 
reportado por Búrquez & Sarukhán (1984) para P. coccineus, la altitud afectó además características morfométricas 
de dichas estructuras en P. vulgaris silvestre. 

La conservación ex situ de los efectos observados in situ de la altitud de la localidad de procedencia sobre varios 
caracteres de los frijoles de las poblaciones silvestres analizadas sugiere que han surgido diferencias genéticas entre 
ellas que determinan la forma específica de la respuesta de algunos de los caracteres morfométricos, sobre todo de 
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estructuras reproductivas, a través de un factor ambiental. En el presente estudio, la altitud fue identificada como un 
factor ambiental que puede representar una presión de selección que ha determinado la forma específica de respuesta 
fenotípica de los genotipos de las poblaciones silvestres de P. vulgaris analizadas, lo que algunos autores llaman la 
norma de reacción (Chevin & Hoffman 2017, Arnold et al. 2019).

Las variaciones fenotípicas encontradas tanto in situ como ex situ revelan un importante y útil potencial adaptativo 
de P. vulgaris silvestre, el cual puede sustentar el desarrollo de programas de conservación y mejoramiento de la 
especie. El estudio de las poblaciones de frijol silvestre es esencial para conocer y conservar la reserva alélica natural 
de P. vulgaris.
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