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R E S U M E N
Con la finalidad de conocer el efecto de la radiación y 
la salinidad sobre la fotosíntesis de diferentes tipos eco-
geográficos de Phaseolus vulgaris ‘cargamanto’ (andino 
suramericano) y ‘carioca’ (mesoamericano), se realiza-
ron mediciones de potencial osmótico, acumulación de 
sodio, intercambio gaseoso, fluorescencia de la clorofila 
y contenido de pigmentos en hojas de fríjol cultivadas 
en condiciones de invernadero con solución nutritiva. 
El tratamiento lumínico consistió en cubrir las plántulas 
con una malla de polietileno que obstruye el paso de la 
radiación fotosintéticamente activa en 50%. Posteriormen-
te, las plantas expuestas a las condiciones de radiación 
del invernadero y las plantas con sombra se sometieron 
a dosis crecientes de 30 mM de cloruro de sodio hasta 
llegar a las concentraciones de 30, 60, 90 y 120 mM, y 
otras quedaron como tratamiento control. El estrés salino 
y lumínico alteró la fotosíntesis, pero el ecotipo andino 
presentó una capacidad de ajuste mayor a los diferentes 
factores y al estrés abiótico en relación con el ecotipo 
mesoamericano. Las plantas expuestas y con sombra pre-
sentaron diferencias significativas en los parámetros de 
intercambio gaseoso, potencial osmótico y concentración 
de sodio en las hojas, en condiciones de estrés salino; 
pero en las plantas expuestas y estresadas con NaCl, las 
variaciones fueron más contrastantes en relación con las 
que se hallaban bajo sombra. La interacción de la sombra 
con la salinidad presentó respuestas únicas y diferenciales 
en comparación con las alteraciones producidas por cada 
factor evaluado independientemente.
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I N T R O D U C C I Ó N

El estrés salino ocurre por la altas concentraciones de 
sodio (Na+) y cloro (Cl-) en la solución nutritiva (Hasegawa 
et al., 2002; Parida y Das, 2005). Se presenta naturalmente 
en regiones secas y caracterizadas por precipitaciones 
bajas y tasas de evaporación altas (Meloni, 2003).

El estrés salino induce serias alteraciones en el metabo-
lismo de la planta, que repercuten en el crecimiento y 
desarrollo (Hasegawa et al., 2002; Munns, 2002). El proceso 

A B S T R A C T
The effect of radiation and salinity on photosynthesis 

of different ecogeographical types of Phaseolus vulgaris 
‘Cargamanto’ (South American Andean) and ‘Carioca’ 

(Mesoamerican) were studied. Osmotic potential, sodium 
accumulation, parameters gas exchange, chlorophyll a 
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30 mM sodium chloride (NaCl) to reach concentrations 
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treatment. Were altered the photosynthesis by the stress 
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a greater capacity to adjust to different abiotic stress 
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parameters of gas exchange, osmotic potential and 
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with stress by NaCl were more contrasting variations in 
relation to the S. The interaction of shade and salinity 
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produced by each factor evaluated independently.
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de fotosíntesis y conlleva daños fotooxidativos (Long et al. 
1994; Niyogy, 1999). 

El fríjol común (Phaseolus vulgaris) es uno de los com-
ponentes más importantes en la alimentación humana 
por su alto contenido de proteína vegetal, minerales y 
vitaminas que presentan sus semillas. En el continente 
americano, el cultivo del fríjol se encuentra distribuido en 
las regiones tropicales y subtropicales, desde los 52° lati-
tud norte hasta los 32° latitud sur, desde el nivel del mar 
hasta 3000 m de altura (Cardona et al., 1995). 

El centro de domesticación de P. vulgaris se encuen-
tra en diferentes regiones de América Central y del Sur, 
lo que representa una gran diversidad en cuanto a sus 
características y comportamiento frente a las condiciones 
ambientales y de manejo (Chacón et al., 2005). 

Según la morfología de la planta, la distribución ecológ-
ica-geográfica y la información de isoenzimas y molecular 
de los diferentes tipos de fríjol común, se ha clasificado en 
dos tipos ecogeográficos: andino y mesoamericano (Singh 
et al., 1991; Chacón et al., 2005). El tipo cargamanto, con-
siderado andino, es un fríjol de crecimiento indetermina-
do adaptado a condiciones del clima frío, y que se siembra 
en alturas que oscilan entre los 1800 y 2500 msnm (Arias 
et al., 2007). El tipo carioca, considerado mesoamericano, 
es un fríjol determinado y se cultiva en las regiones bajas 
de Latinoamérica (Borem, 2005).

Luächli (1984) (citado por Bayuelo-Jiménez, 2002) indica 
que el fríjol común es sensible a la salinidad debido a 
que reduce su rendimiento (> 50%) a una conductividad 
eléctrica (CE) de saturación del extracto del suelo ≥ a 2 
dSm/m, equivalente a 20 mM NaCl. En varios estudios 
(Bayuelo-Jiménez et al., 2002; Lizana et al., 2006; Hadi et al., 
2006) se han identificado diferentes accesiones de especies 
cultivadas y silvestres del género Phaseolus que presentan 
características de tolerancia al estrés abiótico; Bayuelo-
Jiménez y colaboradores (2002) y Lizana y colaboradores 
(2006) encontraron que el Phaseolus presenta una sustancial 
diversidad para tolerar la salinidad y deficiencia hídrica; 
por su parte, Hadi y colaboradores (2006) dice que Phaseolus 
también presenta un alto grado de compensación a los 
cambios en la radiación fotosintéticamente activa.

El estudio del fríjol originario de regiones andinas 
podrá presentar respuestas particulares y diferenciales 
cuando es sometido a condición de estrés abiótico com-
parado con el fríjol de origen mesoamericano. Con este 
trabajo se pretende evaluar los diferentes efectos indepen-
dientes de la salinidad y la radiación sobre la asimilación 
de CO2, fluorescencia de la clorofila a en diferentes tipos 
de fríjol carioca mesoamericano y cargamanto andino.

fotosintético es afectado principalmente en su fase carbox-
ilativa. El déficit hídrico, ocasionado por el estrés salino 
debido al efecto osmótico y denominado mecanismo no 
específico de la sal, se torna en uno de los factores que 
reducen la tasa de fijación de dióxido de carbono (CO2) 
(Surdhir y Murthy, 2004; Parida y Das 2005). Además, el 
mecanismo específico de la sal o la acumulación de iones 
como Na+ y Cl- en el citoplasma modifica la estructura y 
el funcionamiento de los cloroplastos, llevando a la inac-
tivación de enzimas expuesta inhibiendo parcialmente el 
ciclo de Calvin (Steduto et al., 2000; Parida et al., 2003).

Los dos mecanismos de respuesta al estrés salino 
mencionados anteriormente pueden afectar las reac-
ciones fotoquímicas de la fotosíntesis, posiblemente por 
la ineficiencia en el proceso carboxilativo, las alteraciones 
en la síntesis de los pigmentos fotosintéticos en especial la 
clorofila “a” y por la degradación de algunos polipéptidos 
que se encuentran adheridos a los tilacoides (Hernández 
et al., 1995; Parida et al., 2003).

La producción agrícola normalmente está sometida 
a la combinación simultánea de varias condiciones de 
estrés. Plantas expuestas a un solo tipo de estrés, sea 
hídrico, salino o lumínico, presentan respuestas particu-
lares y únicas en la fotosíntesis, conductividad estomática, 
respiración, temperatura foliar y señalización bioquímica 
(Rizhsky et al., 2002; Mittler, 2006); estas respuestas 
pueden ser sinérgicas o antagónicas, cuando las plantas 
son expuestas a dos tipos de estrés simultáneamente. Lo 
anterior se ha demostrado y discutido en estudios reali-
zados con tabaco, combinando dos condiciones de estrés: 
altas temperaturas y sequía (Rishsky et al., 2002), o con 
plantas de acebo (Ilex aquifolium) en condiciones de estrés 
por sombra y sequía (Valladares et al., 2004).

En las regiones de altura de la cordillera andina, las 
plantas pueden experimentar cambios rápidos y fluctu-
antes en la radiación en un lapso corto (Kumar et al., 2007). 
El exceso de absorción de energía puede evitarse mediante 
diferentes mecanismos de escape como los movimientos 
de las hojas, las células o de los cloroplastos, o evadirse 
por los mecanismos de fotoprotección de la fotosíntesis. 
Por lo general, estos mecanismos de regulación se relacio-
nan con los complejos procesos de adaptación genética y 
climatización fenotípica de las plantas cuando crecen en 
ambientes con variaciones en la radiación (Niyogy, 1999).

Si la energía de excitación no es regulada satisfactoria-
mente mediante los mecanismos de escape o de fotopro-
tección, puede ocurrir un proceso comúnmente conocido 
como fotoinhibición (Niyogy, 1999), que es el conjunto de 
procesos moleculares complejos causados por el exceso de 
radiación y que disminuyen la eficiencia y/o tasa máxima 
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M A T E R I A L E S  Y  M É T O D O S

Material vegetal y las condiciones de crecimiento

Se utilizaron semillas comerciales de fríjol tipo carioca 
y cargamanto suministradas por el Centro Nacional de 
Investigación de Arroz y Fríjol (CNPAF, Embrapa). Las 
semillas fueron germinadas en substrato de arena lavada 
y desinfectada. 

Cuando las plántulas presentaron la primera hoja cotile-
donal y la raíz alcanzó una longitud de 50-75 mm, fueron 
transferidas a tanques aireados (volumen de 2500 mL), los 
cuales contenían la solución nutritiva (Ruiz, 1997).

La composición de la solución en mmol/L fue de 1 
KNO3; 0,1 MgSO4; 0,85 Ca (NO3)2; 0,39 NH4H2PO4; 1 Fe-
EDTA y 1 mL/L de la mezcla de los siguientes micronu-
trientes: (2,86 g H3BO3; 1,81 g MnCl2.4H2O; 0,08 g CuSO4; 
0,22 g ZnSO4 y 0,02 g MoO3). El pH de la solución se ajustó 
diariamente entre 6 y 6,5 con una solución amortiguadora 
KOH 1N. 

Los experimentos se realizaron en condiciones de inv-
ernadero en la Unidad de Crecimiento de Plantas (UCP) 
de la Universidad Federal de Viçosa, Minas Gerais, en 
los meses de marzo y abril del 2007. La temperatura 
promedio fue de 34 ± 3 °C y la humedad relativa varió 
entre 60% y 70%.

El diseño experimental utilizado fue en bloques com-
pletos al azar, en arreglo factorial con tres repeticiones. El 
experimento evaluó diferentes ecotipos denominados fac-
tor experimental A. El factor B correspondió a las intensi-
dades lumínicas y el factor C, a salinidad. 

El factor A lo conformaron dos niveles: A1 carioca y A2 
cargamanto; el factor B se constituyó por B1 (expuestas) y 
B2 (con sombra). El factor C estaba compuesto por cinco 
concentraciones (mM) de cloruro de sodio (NaCl): C1 (0), 
C2 (30), C3 (60), C4 (90) y C5 (120).

Tratamientos lumínicos y salinos

Cuando la primera hoja trifoliada comenzó a emerger, se 
aplicó el tratamiento lumínico que para carioca fue a los 
5 días después de emergencia (DDE) y para cargamanto a 
los 7 DDE. El tratamiento consistió en cubrir las plántulas 
con una malla de polietileno que obstruye el paso de la 
radiación fotosintéticamente activa o PAR (photosynthe-
tically active radiation) en 50%. En promedio, las plantas 
expuestas a las condiciones de radiación del invernadero 
y las plantas con sombra llegaron a recibir al medio día 
una PAR de 1600 ± 50 y 750 ± 50 µmol/m2/s, respectiva-

mente. Los promedios se obtuvieron con los sensores 
cuánticos acoplados al equipo portátil Li-6400 (LI-COR 
Biosciences Inc., Nebraska, Estados Unidos).

Después de una aclimatación de 8 días a la intensidad 
lumínica impuesta, se inició la aplicación de los tratami-
entos salinos que consistieron en 0, 30, 60, 90 y 120 mM 
de NaCl, es decir, diariamente se incrementó en 30 mM de 
NaCl hasta alcanzar la concentración final de cada tratami-
ento. Siete días después de alcanzar la última concentración 
(120 mM), se realizaron las evaluaciones de intercambio 
gaseoso y los parámetros fotoquímicos, entre las 07:00 y 
10:00 h. En cada planta se seleccionó una hoja trifoliada 
completamente expandida y sin señales de senescencia, 
en que se demarcó un área de 8 cm2 para obtener los datos 
consecutivamente en esta misma zona foliar.

La tasa de fotosíntesis (A), la conductividad estomática 
(gs) y la concentración intercelular de CO2 (Ci) en el 
mesófilo, se obtuvieron por medio de un analizador de 
gases infrarrojo LI-6400 (LI-COR Biosciences Inc.). El 
equipo posee fuente de luz azul/roja modelo LI-6400-02B 
(LI-COR), la cual se utilizó para proporcionar luz artificial 
(1000 µmol/m2/s) en todos los tratamientos. Las medidas 
fueron hechas en concentración de CO2, temperatura y 
vapor de H2O del ambiente del invernadero. 

Las medidas de fluorescencia de clorofila a se obtuvi-
eron utilizando el fluorímetro portátil modulado MINI-
PAN (Walz, Effeltrich, Alemania). La eficiencia cuán-
tica potencial del FSII (Kitajima y Butler, 1975) se calculó 
después de 30 minutos de adaptación en la oscuridad, 
mediante la razón Fv/Fm = (Fm – F0)/Fm, donde F0 es la fluo-
rescencia mínima, excitada por luz roja modulada de baja 
intensidad (0,03 µmol/m2/s) y Fm la fluorescencia máxima 
obtenida por la aplicación de un pulso de 0,8 segundos 
de luz actínica saturante (> 6000 µmol/m2/s). La eficiencia 
cuántica efectiva del FSII (Genty et al., 1989) se determinó 
por medio de la sobreposición de un pulso de saturación 
en hojas previamente adaptadas a la luz ambiente y se cal-
culó como ΔF/Fm’ = (Fm’ - F)/Fm’, en que F es el rendimiento 
de fluorescencia antes del pulso de saturación y Fm’ es un 
rendimiento de fluorescencia máxima durante los pulsos 
de saturación. El coeficiente de extinción no-fotoquímica 
de Stern-Volmer se calculó como NPQ = (Fm - Fm’)/Fm’ 
(Bilger y Björkman, 1990).

El potencial osmótico (ψs) de cada tratamiento se deter-
minó en 10 g de muestras de hojas que se mantuvieron 
a -12 °C en el congelador por un tiempo mínimo de 24 
horas. Posteriormente, se extrajo el jugo celular y centrifu-
gado a 3000 rpm durante 15 minutos. En una alícuota de 
2 mL de sobrenadante, se determinó el punto de congela-
miento utilizando microosmómetro (Precision Osmette, 
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modelo 2007). El ψs se calculó a partir de la fórmula de 
Van’t Hoff (Milburn, 1979).

El contenido de sodio en las hojas se determinó en 
10 mg de tejido foliar secados y molidos. El material se 
sometió a predigestión durante 12 horas con solución 
de ácidos nítrico y perclórico en la razón de 3:1. Des-
pués de este tiempo, los tubos con la solución y el mate-
rial vegetal se colocaron en bloque digestor, expuesto a 
aumentos graduales de temperatura hasta alcanzar 150 
°C. Cuando el extracto se tornó incoloro se adicionaron 
23 mL de agua destilada y se determinó el contenido 
de sodio por medio de fotometría de emisión de llama 
(Miyazawa et al., 1984).

El contenido de clorofila a se midió utilizando el proto-
colo descrito por Welburn (1994). La extracción de los pig-
mentos se realizó mediante una solución compuesta de 
dimetilsulfóxido (DMSO) y CaCO3. Después de 4 horas de 
agitación y filtración, se tomó una alícuota de 7 mL de la 
mezcla y se depositó en un frasco cubierto con papel alu-
minio. En los frascos se depositaron tres discos foliares de 
5 mm de diámetro de cada ecotipo y de cada tratamiento. 
Después de 24 horas, se estimaron las concentraciones del 
pigmento a partir de espectrofotometría en las longitudes 
de 480, 649 y 670 nm.

Los análisis estadísticos se realizaron utilizando el 
software Statistica (Statsoft Inc.). Para cumplir con los 
supuestos de análisis de varianza, los datos obtenidos 
en los parámetros de conductividad estomática (gs) y 
concentración intercelular de CO2 (Ci) en el mesófilo 
se transformaron aplicando el log en base diez. Las 
interacciones significativas con el factor concentración 
se sometieron a análisis de regresión. Los modelos de 
regresión fueron escogidos de acuerdo con el coefi-
ciente de correlación entre los valores observados y los 
valores estimados de y (rŷy) y su explicación fisiológica. 
Para las demás fuentes de variación significativas se 
utilizó la prueba de comparación de medias de Tukey 
al 5% de probabilidad. 

R E S U L T A D O S

Los factores independientes: intensidad lumínica, con-
centración de NaCl y ecotipos afectaron significativa-
mente la concentración de Na+ en las hojas y su potencial 
osmótico (ψs). 

Se observó incremento significativo de sodio (Na+) en 
las hojas a medida que aumentaba la concentración de 
NaCl en la solución nutritiva. Las plantas tratadas con 
sombra acumularon sodio en menor proporción en rela-
ción con las plantas expuestas. Los ecotipos mostraron 

diferencias entre sí, dado que las plantas de cargamanto 
con sombra tuvieron mayor contenido de Na+ compara-
das con las carioca con sombra, en las concentraciones de 
30, 60 y 90 mM de NaCl (figura 1).

El potencial osmótico (ψs) disminuyó con el tratamiento 
salino, en especial en las plantas expuestas y en menor 
proporción en las plantas con sombra de los dos ecotipos. 
Se presentaron diferencias entre ecotipos en las concentra-
ciones de 60 y 90 mM NaCl; el cargamanto expuesto y con 
sombra mostró los valores menores de ψs comparado con 
el carioca expuesto y con sombra (figura 1).

Las plantas de fríjol carioca expuestas presentaron 
senescencia prematura en 120 mM de NaCl, lo que no 
permitió realizar el análisis de estas variables en dicha 
concentración. 

La salinidad afectó significativamente la conducti-
vidad estomática (gs), la cual se redujo a medida que 
incrementó el estrés salino en el medio. Se encontraron 
diferencias significativas entre los ecotipos evaluados. 
Los valores mayores de gs se observaron en el ecotipo 
cargamanto, en especial en las plantas con sombra y sin 
NaCl en el medio (figura 2). 

La interacción entre la intensidad lumínica y la salini-
dad tuvo un efecto significativo en la tasa fotosintética 
(A) y la concentración intercelular de CO2 (Ci) en el 
mesófilo. Así mismo, el factor independiente ecotipos 
presentó significancia (P < 0,05). En las plantas expuestas 
se observó una reducción drástica a medida que incre-
mentó la concentración de NaCl, en comparación con las 
plantas con sombra en las que la disminución fue mode-
rada. Las plantas sin NaCl presentaron diferencias entre 
expuestas y con sombra de 6,8 y 10,86 µmol/m2/s para el 
cargamanto y el carioca, respectivamente. A partir de la 
concentración de 60 mM, las plantas con sombra mostra-
ron mayor fotosíntesis que las expuestas; en la concen-
tración de 120 mM de NaCl se observaron diferencias 
entre las plantas con sombra y las expuestas de 3,5 µmol/
m2/s para cargamanto y 2,51 µmol/m2/s para carioca. El 
cargamanto expuesto y con sombra, en las concentracio-
nes de 0 y 30 mM, presentó tasas fotosintéticas mayores 
que las de carioca (figura 2).

En las plantas expuesta de los dos ecotipos se observó 
disminución de Ci hasta la concentración de 60 mM, pos-
teriormente aumentó hasta alcanzar valores semejantes a 
los encontrados en los tratamientos sin NaCl, en la con-
centración de 120 mM. En las plantas con sombra de los 
dos ecotipos, la Ci disminuyó a medida que incrementa el 
NaCl en el medio. Los valores mayores de Ci se encontra-
ron en el cargamanto con sombra y sin NaCl (figura 2). 
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Figura 1. Contenido de sodio (mg Na/g MS) y potencial osmótico (ψs megapascal) en Phaseolus vulgaris cv. carioca y cv. cargamanto, sometidos 
a estrés salino y en diferentes intensidades lumínicas: plantas expuestas (□) y en sombra (▪). Los valores medios señalados con la misma letra no 
presentan diferencias entre tratamientos según la prueba de Tukey (p > 0,05). Las letras en mayúscula hacen referencia a las concentraciones de NaCl y 
las minúsculas a la intensidad lumínica

La eficiencia cuántica potencial (Fv/Fm) presentó dife-
rencias significativas en el factor ecotipos; el ecotipo cario-
ca a una concentración de 120 mM de NaCl tuvo valores 
menores a 0,8 (figura 3). 

La eficiencia cuántica efectiva (ΔF/Fm
’) de las plantas 

estresadas con salinidad y expuestas varía en relación 
con el ecotipo que se esté evaluado. El carioca expues-
to presentó reducciones de ΔF/Fm

’ comprometedoras, 
a partir de incremento en los niveles de NaCl en el 
medio; a diferencia del cargamanto que sólo mostró 
reducciones a partir de la concentración 60 mM. Las 
plantas con sombra y estresadas con salinidad pre-
sentaron valores menores de ΔF/Fm

’ comparados con 
las plantas expuestas en los dos ecotipos estudiados 
(figura 3). El coeficiente de extinción no fotoquímica 
(NPQ) presentó diferencias con una P > 0,05 en el factor 

concentración NaCl; a medida que la concentración de 
NaCl en el medio fue mayor, se registró un aumento de 
NPQ. Las plantas con sombra presentaron aumentos 
graduales, comparadas con las plantas expuestas, en 
las cuales los incrementos fueron más contundentes a 
partir de la concentración de 60 mM (figura 3).

En el contenido de clorofila a, se presentaron efectos 
significativos en la interacción de los factores salinidad 
e intensidad lumínica, y en el factor independiente eco-
tipo. En las plantas de carioca expuestas se redujo signi-
ficativamente el contenido de clorofila a en las concen-
traciones de 90 y 120 mM y en el cargamanto expuesto, 
la reducción se presentó en 120 mM de NaCl. A medida 
que se incrementó el NaCl en el medio en las plantas con 
sombra no se presentaron reducciones del contenido de 
clorofila a (figura 4).
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Figura 2. Conductividad estomática (gs) tasa fotosintética (A) y concentración de CO2 intercelular (Ci) en Phaseolus vulgaris cv. carioca y cv. cargamanto 
sometidos a estrés salino y diferentes intensidades lumínicas: plantas expuestas (--◦--) y en sombra (_▪_)

D I S C U S I Ó N

Efectos de la sombra 

La sombra es una forma de estrés que limita la fotosínte-
sis y el crecimiento de las plantas (Valladares et al., 2004). 
Plantas de cargamanto con sombra presentaron mayor 

conductividad estomática (gs) y tasa fotosintética (A) 
comparadas con las carioca. El desempeño fotosintético 
superior del ecotipo andino en condiciones de sombra 
posiblemente se relacione con la eficiencia cuántica efec-
tiva, que para el cargamanto presentó diferencias favo-
rables comparándolo con el carioca. Esta diferencia se 
puede atribuir al proceso de acoplamiento morfológico 
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que las plantas efectúan cuando crecen en intensidades 
lumínicas bajas que, por lo general, se manifiestan en 
un área foliar mayor, característica observada en el fríjol 
cargamanto. El incremento del área foliar es una estrate-
gia para aumentar la superficie fotosintéticamente activa 
y así mejorar la eficiencia en los procesos de captación 
de energía, con el fin de garantizar la producción con 

Figura 3. Eficiencia cuántica potencial (Fv/Fm), datos originales. Eficiencia cuántica efectiva (ΔF/Fm’) y coeficiente de extinción no fotoquímica (NPQ) en 
Phaseolus vulgaris cv. carioca y cv. cargamanto, sometidos a estrés salino y diferentes intensidades lumínicas: plantas expuestas (--◦--) y en sombra (_▪_)

intensidades lumínicas bajas (Valladares y Niinemets, 
2008). En estudios realizados con diferentes cultivares de 
fríjol sembrados a 80%, 60%, 45% de reducción de la PAR 
también se observó lo anterior y permitieron concluir 
que hay una relación proporcional entre la densidad de 
la sombra, el incremento del área foliar y la ganancia de 
carbono (Hadi et al., 2006). 
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Figura 4. Figura 4. Contenido de clorofila a (ugm/m2) en Phaseolus vulgaris cv. carioca y cv. cargamanto, sometidos a estrés salino y en diferentes 
regímenes de luz: plantas expuestas (□) y en sombra (▪). Los valores medios señalados con la misma letra no presentan diferencias entre tratamientos 
según la prueba de Tukey (p > 0,05). Las letras en mayúscula hacen referencia a las concentraciones de NaCl y las minúsculas a la intensidad lumínica

La formación de hojas delgadas parece ser una caracte-
rística favorable para las plantas que crecen en ambientes 
sombreados, una vez que permiten mayor capacidad de 
difusión y contenido de CO2 para el interior del mesófilo 
(Syverten et al., 1995). En el cargamanto se observó que la 
concentración intercelular de CO2 (Ci) en el mesófilo presen-
tó valores mayores que en el carioca, lo que favoreció la tasa 
fotosintética (A) en condiciones de sombra. Por lo general, 
las plantas con mejor desempeño fotosintético en intensida-
des lumínicas bajas alcanzan mayor ganancia de carbono, 
posiblemente porque sus hojas tienen menor masa seca por 
unidad de área foliar; a su vez, presentan mayor fracción 
de hojas por masa seca de planta, lo que da como resultado 
mayor razón de área foliar (Valladares y Niinemets, 2008).

En intensidades lumínicas bajas el fríjol cargamanto exhi-
be una marcada capacidad de ajuste morfológico y fisiológi-
co en relación con el carioca; lo que puede relacionarse con 
una respuesta plástica a la luz que este tipo de fríjol andino 
puede tener, posiblemente porque proviene de un ambiente 
donde la intensidad lumínica fluctúa frecuentemente. Estu-
dios realizados con diferentes variedades de fríjol común 
concluyeron que los genotipos más tolerantes a un factor 
estresante son los que presentan mayor plasticidad bioquí-
mica y fisiológica en términos de conductividad estomática, 
tasa fotosintética y síntesis de ácido abscísico cuando crecen 
en condiciones de estrés abiótico (Lizana et al., 2006). 

Efectos de la salinidad en las plantas expuestas

La salinidad altera las relaciones hídricas y el intercambio 
gaseoso de especies cultivadas y silvestres del género 
Phaseolus (Bayuelo-Jiménez et al., 2003). La reducción 

simultánea del potencial osmótico, la conductividad esto-
mática (gs) y la concentración intercelular de CO2 (Ci) 
en el mesófilo hasta 60 mM de NaCl reflejaron el efecto 
inhibitorio sobre la tasa fotosintética (A), atribuido a un 
componente estomático o un mecanismo no específico del 
estrés salino.

Las alteraciones hídricas se manifestaron en mayor 
proporción en el fríjol cargamanto que en el carioca. La 
reducción del ψs está fuertemente relacionada con la 
acumulación de moléculas osmóticamente activas en las 
células vegetales (Steduto et al., 2000). Las plantas acti-
van los mecanismos de ajuste osmótico para contribuir 
a la absorción del agua y mantener un estatus hídrico 
favorable (Tezara et al., 2003; Backhaeusen et al., 2005), 
por lo tanto, se puede considerar que el fríjol cargamanto 
presentó características aceptables de ajuste osmótico en 
comparación con el carioca. 

Las estrategias de ajuste osmótico en el fríjol cargaman-
to no fueron lo suficientemente efectivas para sobrellevar 
los efectos ocasionados por la salinidad. El déficit hídrico 
limitó la apertura estomática en los dos ecotipos (Brugnoli 
y Bjorkman, 1992; Steduto et al., 2000). La reducción de la 
conductividad estomática se considera una respuesta pro-
tectora contra el déficit hídrico, ya que permite economi-
zar agua y mejorar la eficiencia de su uso por parte de la 
planta (Hasegawa et al., 2000; Chaves et al., 2008). El cierre 
parcial del estoma es una respuesta a la reducción de la 
turgencia foliar y a las señales bioquímicas generadas en 
las raíces, fenómenos atribuidos a la sequía o a la salini-
dad (Chaves et al., 2008). Sin embargo, una disminución 
en la gs promueve simultáneamente una reducción en la 
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fotosíntesis (Brugnoli y Lauteri, 1991), lo que también se 
observó en los dos ecotipos evaluados. 

En los dos ecotipos, el estrés salino aumentó el con-
tenido de sodio (Na+) en las hojas y en concentraciones 
superiores a 60 mM de NaCl, y en la concentración inter-
celular de CO2 (Ci) en el mesófilo, sin presentar actividad 
fotosintética. Lo anterior evidencia la toxicidad iónica o 
mecanismo específico del estrés salino. Dicha toxicidad 
puede alterar el equilibrio iónico de los cloroplastos, lo 
que influye en la actividad de enzimas fotosintéticas como 
la rubisco (ribulosa 1,5 bifosfato carboxilasa oxigenasa), 
como se observa en trabajos realizados con plantas de 
trigo (Sharma y Hall, 1991) y sorgo (Masojidek y Hall, 
1992) creciendo en condiciones de estrés salino.

El desempeño fotosintético depende de características 
como la actividad de la rubisco, el contenido de clorofila a, 
y la eficiencia de los fotosistemas I y II (Chen et al., 1999). 
El contenido de clorofila a disminuyó significativamente 
a los 120 mM en el fríjol cargamanto y a partir de 90 mM 
de NaCl en el carioca. Se indica que la salinidad afecta 
el contenido de clorofila en las hojas a través de la inhi-
bición del ácido Δ5-aminolevulínico (ALA) compuesto 
fundamental para la síntesis del pigmento. La inhibición 
de este compuesto está fuertemente relacionada con los 
efectos directos (específicos) de la salinidad, como fue 
expuesto por Santos (2004) en su trabajo sobre el creci-
miento del girasol en condiciones salinas. Por lo tanto, se 
puede suponer que se afectó en mayor medida la síntesis 
de pigmentos fotosintéticos en el ecotipo mesoamericano 
que en el andino.

La eficiencia cuántica efectiva (ΔF/Fm’) presentó la misma 
tendencia de reducción que el contenido de clorofila. A par-
tir de la concentración de 60 mM, el cultivar carioca mostró 
menor eficiencia que el cargamanto de la luz absorbida por 
el fotosistema II (PSII) que es usada para la fotoquímica. 
Posiblemente, esta característica se atribuya a un estado 
alto de reducción del primer aceptor de electrones (el pool 
de QA) que conlleva a una variación en la tasa de transpor-
te de electrones (Baker y Rosenqvist, 2004).

La eficiencia cuántica potencial del FSII (Fv/Fm) sola-
mente presentó reducciones en la concentración letal de 
120 mM en el fríjol carioca, los demás tratamientos no 
presentaron variación de Fv/Fm en comparación con el 
control. Estos últimos resultados fueron semejantes a 
los encontrados en sorgo y cebada (Sharma y Hall, 1991; 
Netondo et al., 2004), trigo (Mishra et al., 1991), algodón 
(Brugnoli y Bjorkman 1992; Meloni et al., 2003) y Lycium 
nodosum (Tezara et al., 2003) y, posiblemente, se encuentren 
relacionados con la eficiencia de los mecanismos fotopro-
tectores que puede modular la probabilidad de fotodaño 

mediante ajustes morfológicos, cambios en el tamaño de 
la antena y activación de rutas alternas de transporte de 
electrones (Niyogi, 1999). Otro mecanismo de fotopro-
tección es mediante la disipación térmica de la energía 
de excitación. El incremento del coeficiente de extinción 
no-fotoquímico (NPQ) fue considerable en la medida 
que incrementaba el NaCl en el medio. Por lo tanto, en 
concentraciones > 60 mM NaCl para plantas de fríjol, en 
especial para el tipo cargamanto, se puede sugerir que la 
regulación metabólica en relación con los componentes y 
procesos que conforman la fotosíntesis, se convierte en el 
factor más importante para la planta en comparación con 
el cierre estomático (Tezara et al., 2003).

Efectos de la salinidad en las plantas con sombra en 
comparación con las expuestas

La sombra, aunque limita la fotosíntesis y el crecimiento 
de las plantas, puede ser beneficiosa en ecosistemas áridos 
al reducir el sobrecalentamiento, la transpiración excesiva 
y la fotoinhibición (Valladares et al., 2004).

Las plantas cultivadas con sombra artificial y estre-
sadas con NaCl presentaron alteraciones en el potencial 
osmótico y en el contenido de sodio en las hojas, pero la 
proporción de las alteraciones fue de magnitud menor 
que en las plantas expuestas a las intensidades lumíni-
cas del invernadero. También se presentó una reducción 
moderada en gs y Ci a medida que incrementaba la sali-
nidad en el medio, lo que se refleja en la fotosíntesis. Las 
tasas de A medidas en las concentraciones superiores a 
60 mM de NaCl son menores que las de control de NaCl, 
pero suficientes para culminar la etapa vegetativa y con-
tinuar con la etapa reproductiva, hasta la producción de 
vainas y semillas.

La disminución moderada de A en las plantas con 
sombra acompañada por las reducciones leves en (ΔF/
Fm’) y el hecho de no presentar alteración del contenido 
de clorofila, cuando son comparadas con el tratamiento 
control, a medida que incrementó el contenido de NaCl 
en el medio, permiten sugerir que los mecanismos especí-
ficos del estrés salino dependerán del ambiente que rodea 
la planta, en especial la intensidad de luz y la humedad. 
Estos resultados también se obtuvieron en trabajos reali-
zados con papa creciendo en condiciones de estrés salino 
(Backhausen et al., 2005). En ambientes naturales, el incre-
mento de la radiación usualmente está acompañado de 
aumentos en la temperatura del aire, lo que conlleva al 
incremento de la temperatura foliar; estas características, 
su vez, incrementan la demanda de transpiración (Holm-
gren, 2000). El aumento de la demanda evaporativa puede 
favorecer la absorción de iones y su traslocación a través 
de la corriente transpiratoria intensificando los efectos 
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específicos de la salinidad. Por lo anterior, sería necesario 
corroborar estos resultados en condiciones de campo, 
donde el suelo, la humedad, la temperatura y la radiación 
influirán en la respuesta de las plantas al estrés salino.

El fríjol cargamanto presentó alteraciones en el poten-
cial osmótico y aumento en el contenido de sodio en las 
hojas en proporción mayor que el carioca pero, contra-
riamente, no mostró diferencias cuando se analizaron 
las variables de intercambio gaseoso, fluorescencia de la 
clorofila a y contenido de pigmentos fotosintéticos. Por lo 
general, la salinidad y la radiación afectan el Phaseolus en 
el número de hojas, área foliar y el peso seco de las hojas, 
tallo y raíz (Hadi et al., 2006; Bahena et al., 2008); por lo 
tanto, se podría indicar que el fríjol andino se ajustó a las 
condiciones de interacción de factores abióticos mejor que 
el fríjol mesoamericano.

C O N C L U S I O N E S

El ecotipo andino de fríjol presentó mayor capacidad de 
ajuste a diferentes factores y estreses abióticos que el eco-

tipo mesoamericano, lo que puede indicar una estrecha 
relación entre el centro de origen y la plasticidad a la luz 
que posee cada tipo de fríjol al ambiente que lo rodea.

El estrés salino repercute en el proceso de fotosíntesis 
de las plantas de fríjol común, pero la influencia de los 
mecanismos específicos (directos) o no específicos (esto-
máticos) de la salinidad sobre el desempeño fotosintético 
dependerá de las relaciones existentes entre la absorción 
de agua y nutrientes y la intensidad lumínica que rodea 
la planta.

El ecotipo andino de fríjol mantuvo características foto-
químicas aceptables en comparación con el ecotipo meso-
americano en condiciones intensas de estrés salino; por lo 
tanto, el primero presenta mejor regulación metabólica de 
la fotosíntesis que el segundo.

La interacción de la sombra con la salinidad generó 
respuestas únicas y diferenciales en comparación con las 
alteraciones producidas independientemente por cada 
condición de estrés. 
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