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RESUMEN

Entre los afios 9000 y 5000 a. C. en diferentes partes del mundo se
domesticaron diversas especies vegetales, entre ellas el frijol comin
(Phaseolus vulgaris L). La importancia de identificar el centro de ori-
gen y de domesticacion de una especie como P. vulgaris radica en que
esas areas son fuente primaria de poblaciones con genes utiles para el
mejoramiento genético y de interés para el entendimiento de la evo-
lucion, diversificacion y conservacion de la especie. El conjunto de
conocimientos recabados hasta hoy, como la edad de los restos fosiles
y las caracteristicas morfologicas, agronomicas y genéticas, establecen
que el frijol comun se originé en Mesoameérica y posteriormente se do-
mestico entre los 5000 y 2000 aiios a. C. en dos sitios del continente
Americano: Mesoamérica (México y Centroamérica) y los Andes (Suda-
mérica). A partir del frijol silvestre se formaron dos acervos genéticos
domesticados distintos, Mesoamericano y Andino. El uso de nuevas
herramientas biotecnoldgicas y genomicas han ofrecido evidencias
definitivas sobre el origen, domesticacion y diversidad de P. vulgaris.

Palabras clave: Phaseolus vulgaris, domesticacion, acervos genéticos y
razas, centros de origen y diversidad, recursos genéticos.

SUMMARY

Neolithic revolution took place from 9000 to 5000 years b. C., and
at different sites in the world several plants species were domesticated,
among them the common bean (Phaseolus vulgaris L). Location of the
origin and domestication centers of P. vulgaris is important to iden-
tify areas where major sources of populations carrying useful genes
for plant breeding exist and because such populations could improve
our understanding on the evolution, diversification and conservation
of the species. The accumulated knowledge on fossil dates and other
morphological, agronomic and genetic traits indicates that the com-
mon bean was originated at the Mesoamerican region, and afterwards
it was domesticated from 5000 to 2000 years b. C. in two sites in the
American continent: Mesoamerica (México and Central America) and
the Andean region (South America). The use of new tools based on mo-
lecular technologies and genomics have given definitive evidences on
the origin, domestication and genetic diversity of P. vulgaris.

Index words: Phaseolus vulgaris, domestication, gene pools and races,
centers of origin and diversity, genetic resources.
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INTRODUCCION

Nuestros antepasados fueron cazadores-recolectores du-
rante mas de un millén de anos. En el periodo de 3000 a
8000 anos a. C. aparecieron las primeras sociedades huma-
nas sedentarias capaces de producir sus alimentos y comen-
zaron a domesticar una gran variedad de plantas y animales
en diferentes regiones del mundo, entre ellas Mesoamérica
y los Andes en el continente Americano (Figura 1) (Smith,
2006; Zizumbo-Villarreal y Colunga-GarciaMarin, 2010).
La domesticaciéon de plantas y animales contribuy6 a “La
Revolucién Neolitica” que marcd un punto importante en
la historia del hombre pues la agricultura se convirtié en la
base de la economia.

La domesticacion de plantas es un proceso resultante de
la combinacién de la evolucién natural y la seleccién empi-
rica practicada por el hombre, mediante la cual se derivan
los cultivos domesticados a partir de sus progenitores sil-
vestres. En general, se entiende que la domesticacion de las
plantas es un proceso dindmico y en curso (Zohary, 1999;
Gepts, 2004), y es de sumo interés identificar los sitios ori-
ginales de domesticacion de un cultivo desde el punto de
vista evolutivo, asi como de importancia practica para los
fitomejoradores y conservacionistas.

Las domesticaciones multiples en tiempo y espacio han
sido determinantes claves en la estructura de la diversidad
genética presente en los cultivos actuales. Ejemplos docu-
mentados de domesticaciones multiples en distintas espe-
cies en el Continente Americano son el chile (Capsicum
sp.) (Pickersgill, 1989), la calabaza (Cucurbita sp.) (Andres,
1990; Smith, 1997; Sanjur et al., 2002) y el frijol (Phaseolus
sp.) (Gepts, 1988; Zizumbo-Villarreal y Colunga-Garcia-
Marin, 2010).

En frijol la domesticacion redujo la diversidad genética
por un fenémeno denominado “cuello de botella de la
domesticacion’, que consiste en la reduccion dela diversidad
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Figura 1. Centros independientes de domesticacion de plantas y animales reconocidos hasta 2006 (adaptado de Gepts, 2004 y Smith, 2006).

N

NQWOOD TO(Tdd T4d NOIDVOLLSHINOJ X NIOTIO

€10 (T) 9€ TOA "X "59)03L] ‘AR



HERNANDEZ, VARGAS, MURUAGA, HERNANDEZ Y MAYEK

genética de la poblacién en comparacion con su ancestro,
debido al pequeiio numero de individuos que fundaron las
poblaciones domesticadas (efecto fundador) (Ladizinsky,
1998), y la posterior seleccion con base en caracteristicas
particulares que redujeron atin mds la diversidad genética
de loci especificos y regiones genémicas circundantes (Papa
et al., 2006).

Para determinar el origen y la domesticacion de las plan-
tas suelen utilizarse cuatro tipos de evidencias, de acuerdo
con de Candolle (1882) (citado por Gepts, 1999). Estas son
las arqueoldgicas (mas especificamente arqueobotanicas);
las botanicas (por ejemplo, la distribuciéon de las especies
silvestres o de sus parientes ancestrales); las historicas
(la existencia de registros escritos que documentan la
importancia o existencia del cultivo); y las lingiiisticas
(por ejemplo, la existencia de palabras que designen el
cultivo o conceptos relacionados con el cultivo en lenguaje
autoctono).

El género Phaseolus incluye cinco especies domesticadas:
P vulgaris (frijol comudn), P lunatus (frijol lima), P.
acutifolius (frijol tépari), P. coccineus ssp. coccineus (frijol
ayocote) y P. dumosus = P. polyanthus (= P. coccineus ssp.
darwinianus) (frijol de ano) (Freytag y Debouck, 2002). Los
primeros trabajos sobre el origen y evolucion del frijol se
remontan a Miranda-Colin (1967) y Gentry (1969), quienes
afirmaron que la forma silvestre de frijol se encuentra en
Mesoamérica. Posteriormente, se han propuesto centros de
origen y domesticacion alternativos que trabajos sucesivos
han ratificado o rectificado (Kwak et al., 2009).

El frijol comun comprende dos acervos genéticos, el
Mesoamericano y el Andino, que difieren en sus estructuras
y niveles de diversidad genética, tanto en poblaciones
silvestres como en las domesticadas. La mayor diversidad
del germoplasma Mesoamericano se fundamenta en sus
mayores proporciones del componente de varianza inter-
poblacional y diferenciacién genética en el germoplasma
domesticado (Beebe et al., 2000; Beebe et al., 2001; Papa
y Gepts, 2003). En parte esto se debe a que poblaciones
de germoplasma Mesoamericano de P vulgaris son
simpdtricas con otras especies sexualmente compatibles
como P coccineus, lo que puede provocar hibridacion
interespecifica o introgresiva. Otros factores que afectan
los niveles de diversidad son el aislamiento reproductivo
parcial entre acervos genéticos, la homoplasia y la evolucién
convergente, aunque permanecen sin estudiarse a fondo
(Papa et al., 2006).

En los tltimos afos se ha demostrado que la informacién
generada mediante la aplicacion de herramientas de
marcadores moleculares de ADN ha incrementado el
entendimiento sobre la diversidad genética y el proceso
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de domesticacion del frijol comun (Mensack et al., 2010).
El reciente desarrollo de técnicas como los marcadores
microsatélites y de secuencias de etiquetas sencillas en ADN
cloroplastico y mitocondrial, asi como la de secuenciacién
del genoma, ayudaran en la identificacion de las rutas de
migracion del frijol en el mundo y permitiran distinguir
el papel evolutivo de la seleccién, deriva y migracion. Al
respecto, se debe tener en cuenta que fuerzas como la
migracion y la deriva afectan loci distribuidos a través
del genoma, mientras que la seleccion sdlo afecta loci
especificos debido a la recombinacién (Papa et al., 2006;
Bitocchi et al., 2013).

Un concepto adicional podria ser el andlisis cariotipico del
frijol, mediante el cual se ha constatado que el genoma de
la especie evoluciona debido a la ocurrencia de inversiones
periy paracéntricas, traslocaciones y ala pérdida o ganancia
de cromatina, asi como por aneuploidia. Recientes avances
indican que el cariotipo de P. vulgaris tiende a la asimetria
y a la reduccion del contenido de cromatina total, y que
los altos contenidos de ADN se relacionan con mayor
adaptacion de la especie a regiones frias y templadas,
mientras que los bajos contenidos de ADN se asocian
con la adaptaciéon a ambientes secos y calidos (Mercado-
Ruaro y Delgado-Salinas, 2000). Desafortunadamente, los
estudios citogenéticos en frijol comin no son consistentes
y aun falta mucho que estudiar al respecto.

En el presente documento se revisan y discuten los
estudios y trabajos que han contribuido a determinar el
origen, la domesticacién y la diversificaciéon del frijol
comun, con énfasis en los relativos a arqueologia, botdnica
sistematica, agronomia, bioquimica y biologia molecular.

ENFOQUE ARQUEOLOGICO

La arqueologia es la ciencia que estudia los cambios pro-
ducidos en las sociedades humanas a través de los restos
materiales distribuidos en el espacio y contenidos en el
tiempo. Dicho estudio se basa en el analisis arqueoldgico,
subdividido a su vez en la prospeccidn, la excavacién y el
analisis de gabinete. En laboratorio, una parte importante
es la caracterizacion del material, su preservacion y registro,
asi como su datacion (Gamble, 2002). Una de las estrategias
actuales y precisas para la datacidon de restos es el uso de
técnicas como el C, cuyos resultados ayudan a entender el
origen y domesticacion de las plantas cultivadas. Los restos
mas antiguos de P. vulgaris se encontraron en el Continente
Americano, en dos areas geograficas lejanas: Mesoamérica
y los Andes (Kaplan, 1965; Kaplan et al., 1973).

Mesoamérica fue centro de domesticacion de cultivos
importantes: maiz (Zea mays), frijol (P. vulgaris), calabaza
(C. pepo), chile (Capsicum sp.) y caca o (Theobroma cacao)
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(Zizumbo-Villarreal y Colunga-GarciaMarin, 2010). Ka-
plan (1965) establecié que P. vulgaris se domestico en el
Valle de Tehuacan, Puebla, México hace aproximadamente
7000 afios, probablemente en asociaciéon con el maiz. En las
cuevas ‘El Guitarreo’ y ‘El Callejon’” en Hualyas, Pert se re-
cuperaron restos de P. vulgaris, con caracteristicas similares
a las formas actuales cultivadas de frijol. Esto indica que
Pert pudo ser uno de los primeros centros de domestica-
cion del frijol. El andlisis de los restos de plantas con base
en la prueba del “C indic6 que la edad media del P. vulgaris
domesticado es de 7680 + 280 anos (Kaplan et al., 1973).

El andlisis de los vestigios de frijol, maiz y calabaza encon-
trados en cuevas de México (en los Estados de Tamaulipas,

Océano Pacifico
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Puebla y Oaxaca) por medio del método del radiocarbono
y el uso de la espectrofotometria de masas con acelerador
(AMS), revel6 una edad de la forma domesticada del frijol
mas reciente y menor a 2400 afios (Figura 2) (Smith, 2001;
Smith, 2005).

La informacién recuperada de las cuevas permitié for-
mular la hipétesis de que en las tierras altas ocurri6 la do-
mesticacion de las plantas en Mesoamérica. La evidencia de
que los primeros agricultores se asentaron en tierras bajas
es mas dificil de comprobar debido a que las condiciones
climaticas, como humedad alta, no permiten la preserva-
cion de los restos. Pope et al. (2001) analizaron restos ex-
traidos de excavaciones en San Andrés, Tabasco, entre ellas

Golfo de México

Tamaulipas

300 km
\ \ I \
\ I \
200 mi
Cultivo Oaxaca 17° Tehuacan 18°30' Tamaulipas 23° Suroeste 32°
Frijol 2100 2300 1300 2200
Maiz 6300 5500 4300 3500
Calabaza 10 000 7900 6300 3500

Figura 2. Mapa de México que muestra las areas geograficas de domesticacion de frijol comun (/#/), maiz (| | | | |) y calabaza
(©<<), asi como la ubicacion aproximada de las cuevas de Ocampo, Tamaulipas; Tehuacan, Puebla y Guila Naquitz, Mitla,
Oaxaca (Adaptado de Smith, 2001; Smith, 2005; Kwak et al., 2009). El cuadro inferior indica las latitudes de los sitios y las
fechas de domesticacion del frijol, maiz y calabaza.
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una semilla de Phaseolus sp. con edad de 2345 + 50 afos a.
C., lo cual indica que la presencia de las primeras plantas
domesticadas no solamente ocurri6 en regiones altas sino
que también en zonas de baja altitud, y que también influ-
yeron en la transicion de la forma de vida de las primeras
sociedades humanas en Mesoamérica. En resumen, las evi-
dencias y estudios arqueoldgicos soportan el origen Mesoa-
mericano del frijol.

ENFOQUES MORFOLOGICO-AGRONOMICO
Y BIOQUIMICO

El género Phaseolus incluye especies leguminosas con
alta importancia en el mundo desde el punto de vista ali-
menticio, que se desarrollan en una amplia variedad de
condiciones ambientales: desde los 52° LN hasta los 32° de
LS, en los trépicos himedo y semidrido, e incluso en regio-
nes con clima frio (Schoonhoven y Voysest, 1991). El andli-
sis de rasgos morfoldgicos y agrondmicos en accesiones do-
mesticadas provenientes de México, Guatemala, Nicaragua,
El Salvador, Honduras, Costa Rica, Reptblica Dominicana,
Colombia, Ecuador, Pert, Chile, Bolivia, Brasil y Argentina,
explicaron los patrones de diversidad y las relaciones ge-
néticas en ese germoplasma y permitieron diferenciar los
acervos genéticos (Singh et al., 1991a).
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Las caracteristicas evaluadas en las accesiones de frijol
domesticado han sido: rasgos de la semilla, rasgos de la eta-
pa vegetativa, del desarrollo floral, fructificaciéon, madurez
fisiologica y resistencia a enfermedades (Singh et al., 1991a;
Vargas et al., 2006). Las poblaciones domesticadas mues-
tran el “sindrome de la domesticacion”, que se distingue
por pérdida de la capacidad de dispersion y de la latencia,
arquitectura compacta de la planta, mayor rendimiento de
grano y semilla de mayor tamafio, sincronia y precocidad
de la floracién. Estos cambios son debidos a que los alelos
relacionados con el “sindrome de la domesticacién” mues-
tran pérdida de funcion génica (Papa et al., 2006). Los re-
sultados también indican la existencia de dos acervos gené-
ticos en el germoplasma domesticado: el Mesoamericano y
el Andino (Cuadro 1), aunque algunas accesiones del norte
Andino muestran caracteristicas distintas a los dos grupos
genéticos antes mencionados (Singh et al., 1991a; Singh et
al., 1991b; Islam et al., 2002a).

Los marcadores bioquimicos proveen informacién en
tiempos mas cortos y de caracteristicas que no son tan in-
fluenciadas por el ambiente (Gepts, 1999). Algunas técnicas
bioquimicas utilizadas en el frijol comtn se han dirigido a
la determinacién del tipo de faseolinas, lecitinas, inhibido-
res de a-amilasa, aloenzimas o isoenzimas. El germoplas-
ma silvestre es mas diverso que el domesticado en cuanto

Cuadro 1. Diferencias en las caracteristicas morfologicas y agronémicas de dos centros

de origen y domesticacion del frijol comun.

Centro de origen y domesticacion

Caracteristica

Mesoamericano

Sur Andino

Forma de la hoja
Pubescencia en las hojas

Longitud del quinto internudo

Acorazonada y ovalada

Escasay corta

Lanceolada y aguda

Densa y larga

Corto

Inflorescencia

Varios nudos

Largo

Un solo nudo

Forma de la bractea

Base del pétalo Rayada
Posicion del dpice de la vaina Placentaria
Tamafio de la semilla Pequefa y mediana
Faseolina (%) 037.8 +5.90
Lecitinas (%) 011.8 £ 3.00
Calcio (%) 0.157 £ 0.04
Fosforo (%) 0.376 + 0.06
Azufre (%) 0.216 £ 0.03
Fierro (%) 053.4+7.80
Zinc (%) 035.8 +5.00

Acorazonadayovalada  Lanceolada y triangular

Lisa
Central
Grande

041.8 + 6.60
010.5 +2.20
0.144 + 0.04
0.344 + 0.07
0.208 + 0.02
055.6 = 7.90
032.9 +5.00

Adaptado de: Singh et al. (1991a), Singh et al. (1991b), Islam et al. (2002a). Los valores indican la media + la

desviacion estdndar.
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a caracteres fisico-quimicos del grano. Un cambio impor-
tante que ocurrié con la domesticacion fue el incremento
sustantivo del tamano del grano (gigantismo), la reduccion
de la dureza y del tiempo de coccidén del grano, ademas de
una marcada reduccion en los contenidos de triptdfano y
proteinas. En cambio, la semilla del germoplasma silvestre
es mas rica en los contenidos de minerales y fibra dietética
que el germoplasma domesticado (Acosta-Gallegos et al.,
2007; Pefia-Valdivia et al., 2011).

Como se indicé antes, los rasgos morfologicos han
permitidodiferenciartreséreasprincipalesdedomesticacion
de P. vulgaris: Mesoaméricay Los Andes (Singh et al., 1991a;
Singh et al., 1991b; Islam et al., 2002a). Las caracteristicas
morfoldgicas son contrastantes entre grupos y son utiles
para diferenciarlos (Cuadro 1). El acervo Mesoamericano
presenta menor concentracion de faseolinas y lecitinas, y
mayor contenido de elementos nutritivos con excepcion del
Fe (Cuadro 2). El germoplasma del Norte Andino muestran
rasgos intermedios entre ambos grupos genéticos, aunque
en algunos casos no sucede asi (Islam et al., 2002a; Islam et
al., 2002b).

La informacién de aloenzimas, faseolinas, lecitinas e
inhibidores de a-amilasa permite distinguir entre acervos
Andino y Mesoamericano, y también la variabilidad
adicional del Norte Andino (Koenig y Gepts, 1989; Islam
et al., 2002b). El acervo Mesoamericano muestra mayor
diversidad tanto de aloenzimas como de ciertos tipos de
faseolinas. En contraparte, el Andino muestra diversidad
genética reducida (Koenig y Gepts, 1989; Singh et al,
1991a; Singh et al., 1991b; Islam et al., 2002a; Islam et al.,
2002b; Chacén et al., 2005). En conclusion, las evidencias
morfo-agronémicas y bioquimicas muestran el origen
Mesoamericano del frijol comdn asi como la presencia
de tres centros de domesticacién: Mesoamericano, Norte
Andino y Sur Andino.
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ENFOQUE MOLECULAR

El analisis de las tasas evolutivas indica que el clado
Phaseolus tiene una edad maxima de 6 a 8 millones de afos
y cada clado del género va de 1 (. filiformis, P. pedicellatus,
P, polystachios; éstas dos ultimas especies son las mas ricas
genéticamente en el género) a 4 millones de afos (grupo
Vulgaris) (Delgado-Salinas et al., 2006). La filogenia de
Phaseolus se ha caracterizado con base en el anélisis de mar-
cadores “Internal Transcribed Spacer” (ITS) o “Espaciado-
res Internos Transcritos”, morfoldgicos y citogenéticos. En
este sentido, Phaseolus ha mostrado ser un género monofi-
lético con dos linajes, uno que incluye las especies domes-
ticadas P. vulgaris, P. coccineus, P. dumosus y P. acutifolius,
asi como P. albescens y P. costaricensis; el otro incluye a P,
lunatus y especies silvestres de Mesoamérica y los Andes
(Delgado-Salinas et al., 1991).

Posteriormente, Delgado-Salinas et al. (2006) ampliaron su
estudio e incluyeron 52 especies de Phaseolus que analizaron
con base en marcadores ITS de ribosomas nucleares y de un
locus plastidico, trnK. Este estudio ratifico la formacion de
dos linajes o clados en Phaseolus. Uno incluye los grupos
Tuckerheimii, Pauciflorus y Pedicellatus, y el otro a los gru-
pos Filiformis, Vulgaris, Leptostachyus, Lunatus y Polysta-
chios. Ademas, estos autores identificaron cinco especies
‘enigmaticas’: P. glabellus, P. macrolepis, P. microcarpus, P
oaxacanus 'y P. talamancesis, cercanas a Tuckerheimii.

La diversidad genética de los frijoles silvestre y cultivado
se ha estudiado mediante marcadores moleculares de ADN,
como el ADN polimérfico amplificado al azar (RAPDs),
polimorfismos en la longitud de los fragmentos amplifica-
dos (AFLPs), secuencias de ADN, microsatélites o secuen-
cias simples repetidas (SSRs) o polimorfismos en la longi-
tud de los fragmentos de restriccion (RFLPs) (Mensack et
al., 2010). Todos o al menos la mayoria de estos marcadores

Cuadro 2. Comparacion de marcadores bioquimicos y moleculares mostrados por los acervos

genéticos de P. vulgaris.

Centro de origen y domesticacion

Caracteristica

Mesoamericano Andino
Faseolina® B, M, S, Sb, Sd C, Ca, CH, H, Ko, Pa, T, To
Lectinas M, Po K, T,V, Pr, 312
Inhibidor de a-amilasa A3, A7 Al
Aloenzima Lap-3'°, Me'®, Rbcs'®, Skdh10'% Lap-3'%, Me*, Rbcs*, Skdh10'®
ADN cloroplastico B,H,J,JK,N,O C D,E F

El Cuadro incluye informacion adaptada de las fuentes que se indican a continuacion para cada caracteristica. Faseolinas: las
letras indican la presencia de tipos especificos de faseolinas, de acuerdo con el sistema propuesto por Lareo et al. (1993) y descri-
to por Singh et al. (1991a y 1991b); lectinas e inhibidores de a-amilasa: de acuerdo con los métodos y sistema de identificaciéon
propuesto por Islam et al. (2002a y 2002b); aloenzimas: de acuerdo con los sistemas enzimaticos y la clasificacion de aloenzimas
de Koenig y Gepts (1989); ADN cloroplastico: las letras indican la presencia de patrones de restriccion especificos obtenidos
mediante el corte del ADN cloroplastico con enzimas de restriccion en regiones especificas (Chacon et al., 2005).
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pueden diferenciar claramente al germoplasma de P. vul-
garis en dos centros de origen y domesticacion (Cuadro 2)
(Debouck, 1986; Koenig y Gepts, 1989; Singh et al., 1991a,
1991b; Sonnante et al., 1994; Islam et al., 2002a, 2002b; Cha-
con et al., 2005; Rossi et al., 2009); algunos otros estudios
con marcadores moleculares sugieren un tercer centro de
origen y domesticacion de la especie, denominado el Norte
Andino (Islam et al., 2002b).

El origen del frijol comtn es Mesoamericano y a partir
del “cuello de botella de la domesticacion’, concepto des-
crito anteriormente, se formé el acervo Andino antes de la
domesticaciéon, que por migracion se llevd a Sudamérica
(Bitocchi et al., 2012). La discrepancia entre un origen o
dos o mas se debe a que en unos trabajos previos los in-
vestigadores analizaron una faseolina tipo I y supusieron
que las filogenias de especies y de genes son idénticas. En el
frijol esta relacion filogenética no se cumple debido a que la
distribucion actual de la faseolina podria no reflejar su dis-
tribucién ancestral, o bien a que la faseolina tipo I podria
haberse extinguido en Mesoamérica o estar aun presente
pero no en el germoplasma analizado a la fecha. Ademas,
en la actualidad se conoce la compleja estructuracion gené-
tica y geografica del germoplasma Mesoamericano de frijol
distribuido en el centro de México a través del eje neovolca-
nico transversal, cuna de la diversidad genética de P. vulga-
ris (Bitocchi et al., 2012).

La diversidad genética se redujo con la domesticacion y
esta reduccion fue mayor en el germoplasma Mesoamerica-
no que en el Andino, como resultado del “cuello de botella”
ocurrido antes de la domesticacién en los Andes (Rossi et
al., 2009; Bitocchi et al., 2012). El analisis de germoplasma
silvestre y domesticado del acervo Mesoamericano indica
un solo evento de domesticacién asociado con la region
de la cuenca de los rios Lerma-Santiago en Jalisco, México
(Kwak et al., 2009; Mamidi et al., 2011), y otro distinto de la
cuenca del Rio Balsas donde se ubicé el centro de domesti-
cacion del maiz (Matsuoka et al., 2002).

Segtin Kwak et al. (2009), aunque los maices y frijoles
silvestres crecian juntos la domesticaciéon ocurrié en sitios
distintos para cada especie, y fue tiempo después que se
reunieron en un solo sistema de cultivo. Se ha estimado
que la poblacién “cuello de botella efectiva” fue de aproxi-
madamente 50 % de la poblacién base en cada acervo ge-
nético, y que dicho “cuello” ocurrié entre los 8200 y 8500
afios y entre los 6300 a 7000 afios en los acervos Mesoa-
mericano y Andino, respectivamente; de ahi que el mayor
desequilibrio de ligamiento sea en el primer acervo (Ma-
midi et al., 2011). Estos resultados sugieren también que las
futuras investigaciones deben re-enfocarse al germoplasma
del centro-occidente de México.
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Contrario al reporte de Kwak et al. (2009), los de Bi-
tocchi et al. (2012; 2013) proponen que la domesticaciéon
del frijol comun en el acervo Mesoamericano no ocurrio6
en el occidente de México sino en el Valle de Oaxaca,
y que el del Acervo Andino fue entre el sur de Bolivia
y el norte de Argentina en Sudamérica. Estas propuestas
difieren también con la de Chacén et al. (2005) quienes
sugirieron como centro de domesticacion en Sudamérica
a Pert, y con la de Beebe et al. (2001) quienes propusieron
al norte de Argentina y el este de Bolivia. Los resultados de
Bitocchi et al. (2012; 2013) coinciden con lo sugerido por
Zizumbo-Villarreal y Colunga-GarciaMarin (2010), en el
sentido de que el drea primaria de domesticacion del frijol
es similar a la del maiz, y que ambas especies ya domestica-
das se movieron con la migraciéon humana a lo largo de los
rios de México.

El andlisis conjunto transcriptomico, proteémico y me-
tabolomico de P. vulgaris pudo diferenciar claramente al
germoplasma con base en sus centros de domesticacion; in-
cluso, el andlisis metabolémico pudo generar huellas gené-
ticas tinicas en el germoplasma analizado, de modo que las
modernas estrategias “6micas” se vislumbran como herra-
mientas baratas y facilmente escalables para analizar e iden-
tificar germoplasma por alto valor agronémico o nutricio,
asi como para la caracterizaciéon de la diversidad genética

(Mensack et al., 2010).

Resultados recientes apuntan a ratificar el origen Mesoa-
mericano y Sudamericano de P. vulgaris, que dieron lugar
a los acervos genéticos actualmente conocidos. La domes-
ticacién ocurrié en forma independiente en cada regién a
partir del acervo local.

DISCUSION

La transicion de la caza y la recoleccion como forma de
vida a la economia basada en la produccién de alimentos
via la agricultura, tanto en Mesoamérica como en los Andes,
fue un proceso de desarrollo largo y complejo (Zizumbo-
Villarreal y Colunga-GarciaMarin, 2010), que involucrd la
adopcion y domesticacion de diferentes plantas en regiones
con ambientes diversos para solucionar los problemas de
alimentacioén y adaptacion al ambiente local (Smith, 2006).
La determinacion exacta de la edad de los restos de plantas
cultivadas que aparecieron por primera vez en los registros
arqueoldgicos en areas y regiones diferentes del mundo, re-
presentan una base esencial para el entendimiento de esta
transicidn (Smith, 2005).

El analisis de muestras de las primeras plantas domesti-
cadas con el método convencional de analisis de radiocar-
bono de restos vegetales de las cuevas de Oaxaca, Puebla
y Tamaulipas en México, y de Hualyas en Peru, indican
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que la domesticacion de P. vulgaris ocurrié alrededor de
5000 afios a. C. (Kaplan, 1965; Kaplan et al., 1973; Smith,
2001). El nuevo analisis con AMS indica que, en realidad,
la domesticacion fue mds reciente en Mesoamérica (Smith,
2005).

Las investigaciones realizadas coinciden en identificar el
origen del frijol en Mesoamérica, concretamente en Méxi-
co, desde Jalisco hasta Oaxaca, y de ahi la especie migré a
Sudamérica. El aislamiento geografico dio lugar a dos acer-
vos genéticos: el Andino y el Mesoamericano. Los estudios
con enfoques arqueoldgicos, morfoldgico-agrondmicos,
bioquimicos y moleculares ofrecen evidencias diferentes vy,
aparentemente, inconsistentes (Kaplan, 1965; Kaplan et al.,
1973; Smith, 2001). Esto se atribuye a que no se han hallado
nuevos restos arqueologicos que estudiar, en ocasiones de-
bido al estudio de colecciones incompletas de germoplasma
0 a una estrategia incorrecta de estudio; por ejemplo, en el
caso de los marcadores moleculares de ADN es importante
considerar la tasa de mutacion en los calculos de los afios
transcurridos (Bitocchi et al., 2012).

En las ultimas décadas los estudios arqueoldgicos fijaron
su atencion en Mesoamérica debido a su amplia riqueza
cultural y a la importancia del frijol en la dieta de los habi-
tantes de la region (Smith, 1997; Avendafio-Arrazate et al.,
2004; Smith, 2005). Los anélisis de los restos de plantas de
las cuevas de Oaxaca, Puebla y Tamaulipas han permitido
postular al frijol comin como la tltima de las tres plantas
de mayor importancia (maiz, calabaza, frijol) en ser domes-
ticadas en Mesoamérica (Smith, 2005), y que ello tuvo un
efecto aditivo en el tiempo y espacio sobre el maiz y la cala-
baza, pues contribuy6 sustancialmente y de manera positi-
va en la dieta y la economia agricola regional (Smith, 2001).

Los nuevos métodos de determinacion de la edad de res-
tos de plantas indican tiempos de domesticacién menores
que los del radiocarbono convencional. Las diferencias
entre métodos abre el debate respecto a la calendarizacion,
contexto y causas que originaron la domesticacion de P. vul-
garis en Mesoamérica y los Andes, y remarcan la necesidad
de mds excavaciones en las cuevas de los primeros agricul-
tores y los valles de rios donde se puedan encontrar fosiles
de plantas (Smith, 1997). En el contexto arqueoldgico es li-
mitada la cantidad de informacién actualmente disponible
para explicar el inicio de la domesticacién de plantas y por
consiguiente el origen de la agricultura.

Con base en el analisis de rasgos fenotipicos también se
han discernido dos areas geograficas de domesticacion de
P, vulgaris: Mesoamérica y Los Andes (Singh et al., 1991a;
Singh et al., 1991b; Islam et al., 2002a). El grano del acervo
Mesoamericano presenta menor concentracion de faseo-
linas y lecitinas, pero mayor contenido de elementos nu-
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tritivos con excepcion del Fe. En cambio, el germoplasma
del Norte Andino muestra rasgos intermedios entre ambos
acervos genéticos (Islam et al.,, 2002a; Islam et al., 2002b).
Dado que las accesiones criollas de los Andes por lo gene-
ral muestran semillas grandes, podria suponerse que la baja
concentracion de los nutrimentos se debe a la dilucién den-
tro del almidén al momento del llenado del grano (Islam
et al., 2002a). Es decir, los resultados permiten sugerir que
el Norte Andino corresponde a una zona de transicion y
de mezcla genética entre los acervos Andino y Mesoame-
ricano.

Mediante el uso de los marcadores bioquimicos y mole-
culares también se han distinguido dos grupos genéticos
para P. vulgaris, al igual que con el enfoque morfoldgico-
agronomico (Rossi et al., 2009); y también sugieren al Nor-
te Andino como un tercer centro de domesticacion (Koenig
y Gepts, 1989; Singh et al., 1991a; Singh et al., 1991b; Islam
et al., 2002a; Islam et al., 2002b; Chacon et al., 2005). Los
datos de aloenzimas, faseolinas, lecitinas e inhibidores de
a-amilasa, diferencian el acervo Andino del Mesoamerica-
no, y detectan variabilidad adicional en el Norte Andino
que no se encuentra en los dos sitios anteriores (Koenig y
Gepts, 1989; Islam et al., 2002b).

El acervo Mesoamericano muestra mayor diversidad de
aloenzimas y de ciertos tipos de faseolinas. En contraparte,
el acervo Andino muestra baja diversidad genética (Koenig
y Gepts, 1989; Singh et al., 1991a; Singh et al., 1991b; Islam
et al., 2002a; Islam et al., 2002b; Chacon ef al., 2005). La
diferencia entre estos dos acervos se atribuye a la autopoli-
nizacién en frijol, que limita el movimiento de genes entre
poblaciones y que se traduce en el incremento de la dife-
renciacion genética entre acervos genéticos, asi como al ya
descrito efecto de “cuello de botella” de la domesticacion.

Otro factor importante en la diferenciacion es el aisla-
miento geografico que propicia la adaptacion a condiciones
ambientales especificas (Koenig y Gepts, 1989). Algunas
accesiones del Norte Andino muestran una base genética
distinta a los dos acervos ya establecidos, pues por ejemplo
presenta los tipos de faseolinas CH, S, T, L; lecitinas 312, Pr,
B yK; e inhibidores de a-amilasa (A4, A5y A6) (Islam et al,
2002a; Islam et al., 2002b). El tipo de faseolina CH del norte
Andino es distintivo de las accesiones de Colombia.

Las poblaciones silvestres del norte Andino muestran ale-
los tinicos que estan ausentes en los dos acervos genéticos
principales (Gepts y Bliss, 1985), como la faseolina CH en
accesiones silvestres y cultivadas de Colombia. La propues-
ta de un centro en el Norte Andino se refuerza al detectarse
la presencia de lectinas e inhibidores de a-amilasa atipicos
de los dos principales acervos genéticos, junto con rasgos
morfoldgicos caracteristicos entre los grupos de accesiones
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estudiadas (Islam et al., 2002a; Islam et al., 2002b). El Norte
Andino presenta las faseolinas tipos CH y C en las acce-
siones silvestres, pero solo la CH en las domesticadas y en
baja frecuencia, lo que indica restricciones en el proceso de
domesticacion el que a su vez dio origen a niveles limitados
de diversidad genética.

El Norte Andino comprende el noreste de Colombia, al
Ecuador y al norte de Pert (Koenig, y Gepts, 1989; Singh et
al., 1991a; Singh et al., 1991b; Islam et al., 2002a; Islam et al.,
2002b). Las accesiones domesticadas provenientes del Nor-
te Andino reflejan la introgresion de ambos acervos genéti-
cos a partir de los cuales se hizo la domesticacion local. La
introgresion del material genético de los acervos genéticos
principales provocd que la integridad del germoplasma del
Norte Andino se haya reducido drasticamente, de modo
que solo permite considerar a esta regiéon como una zona
de transicién (Islam et al., 2002a; Islam et al., 2002b).

El analisis evolutivo de frijol mediante herramientas mo-
leculares (Rossi et al., 2009; Kwak y Gepts, 2009; Kwak et al.,
2009; Mensack et al., 2010; Nanni et al., 2011; Mamidi et al.,
2011; Bitocchi et al., 2012; 2013) enfatizan el origen Mesoa-
mericano de P, vulgaris, y que de ahi se extendid posterior-
mente al resto del Continente Americano, para luego ser
domesticado tanto en Mesoamérica como en Sudamérica.
Esto se contrapone a las evidencias bioquimicas anterior-
mente expuestas, particularmente las referentes a los tipos
de faseolina que son determinantes de tres regiones geogra-
ficas distintas de origen. Es decir, la distribucién actual de la
faseolina no refleja su distribucién ancestral, ya sea porque
la faseolina tipo I se extinguié en Mesoamérica o porque
solamente sigue presente en germoplasma no analizado a
la fecha. Otra evidencia indica que el locus de la faseolina
esta ligado al gen del tamano de la semilla, por lo que la dis-
tribucién de la faseolina en el germoplasma domesticado
pudo haber sido afectada por la seleccién artificial durante
la domesticaciéon (Kwak y Gepts, 2009).

De manera global se podria indicar que a través de los
anos los resultados y conclusiones relativos al topico que se
ha revisado, analizado y discutido en este trabajo, han sufri-
do modificaciones y adecuaciones, particularmente porque
en algunos casos el espectro de germoplasma que se analiza
no es lo mas amplio y representativo posible, las técnicas de
analisis se han perfeccionado y, por ende, ahora son mas
precisas en la identificacion, asociacion o clasificaciéon del
germoplasma de Phaseolus estudiado. Todavia Chacon-
Sénchez (2009) se referia al proceso evolutivo y de domes-
ticacion del frijol en los términos y con los conocimientos
hasta ese momento publicados, que aqui hemos revisado.
Como también lo hemos visto, los trabajos posteriores a
ese ano han “identificado” regiones alternativas de domes-
ticacion, pero los resultados varian en funcion del sistema
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de analisis o del germoplasma analizado en cada caso. Pau-
latinamente el mejoramiento o refinamiento de las nuevas
técnicas de andlisis de germoplasma, particularmente las
gendmicas y otras “Gmicas” presentes y futuras, seran he-
rramientas utiles en el estudio de la genética y genémica de
la diversidad y la diversificacién del género Phaseolus.

CONCLUSIONES

Las evidencias aportadas por estudios con enfoques ar-
queoldgico, morfolégico-agronémico, bioquimico y mole-
cular, indican que el frijol tiene su centro de origen en la
region de Mesoamérica, particularmente en el occidente y
sur de México (desde Jalisco hasta Oaxaca), y que hubo dos
centros de domesticacion: uno primario (Mesoamérica) y
otro secundario (Sur Andino). Las evidencias actuales no
permiten discernir claramente al Norte Andino como un
centro de domesticacion adicional.
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