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RESUMEN

Este articulo presenta una revisién de los mecanismos de adaptacién a sequia observados en frfjol caupf, mos-
trando las respuestas morfoldgicas, las relaciones hidricas e intercambio gaseoso, el ajuste osmético, el sistema
antioxidante y la actividad molecular. Se describen algunos indicadores que permiten la aproximacién a un
diagnédstico del nivel de estrés de las plantas tales como la relacién rafz/parte aérea, densidad y profundidad
de raices, materia seca radical, drea foliar especifica, nimero de hojas y flores, senescencia foliar y abscisién
foliar, componentes del rendimiento, conductancia estomética, transpiracién, eficiencia en el uso del agua,
contenido de osmolitos: prolina, glicina betaina y azucares; actividad de enzimas antioxidantes involucradas
en procesos de detoxificacidén de las especies reactivas de oxigeno: catalasa, ascorbato peroxidasa, superéxido
dismutasa y glutatién reductasa, asi como la visualizacién de la frontera del conocimiento en este aspecto de
gran importancia para el mejoramiento de la especie y los avances en biologfa molecular.
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ABSTRACT

This article presents a review of the drought adaptation mechanisms observed in the cowpea bean, providing
the morphological responses, water and gas exchange ratios, osmotic adjustment, antioxidant system and
molecular activity. Furthermore, the indicators that allow for the diagnosis of the plant stress level are
described, such as the root / shoot ratio, density and root depth, root dry-matter, specific leaf area, number
of leaves and flowers, leaf senescence and abscission, yield components, stomatal conductance, transpiration,
water-use efficiency, contents of the osmolytes: proline, glycine-betaine and sugars; activity of antioxidant
enzymes involved in the detoxification processes of the oxygen-reactive species: catalase, ascorbate peroxidase,
superoxide dismutase and glutathione reductase, as well as the visualization of the knowledge-frontiers in
this area that are of great importance to the improvement of the species and advances in molecular biology.

Additional key words: drought tolerance, osmoregulation, roots, stomatal conductance.
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INTRODUCCION

El frijol caupi es una leguminosa muy importan-
te (Fabaceae) usada como alimento y forraje en
las sabanas semi-aridas tropicales, debido a su
tolerancia a sequia y su capacidad para crecer en
suelos de baja fertilidad y es, a la vez, un cultivo
valioso para los agricultores de muchas regiones
del mundo (Timko et al., 2008); sin embargo se
presenta baja productividad, que se atribuye al
uso de cultivares de bajo rendimiento sumado al
ataque de plagas y enfermedades, y a la carencia
de genotipos mejor adaptados a sequia; en esta
especie, el déficit hidrico reduce la conductancia
estomatica, el potencial hidrico foliar y la pro-
ductividad de granos, presentdndose amplia va-
riabilidad en tolerancia a sequia de acuerdo con
el grado de déficit hidrico (DoNascimento, 2009).

En las regiones semidridas de Africa, la frecuen-
cia e intensidad de las sequias han aumentado
en los dltimos 30 anos (Hall et al., 2003) debido
al cambio climético, evidenciado en el nimero
de dias con precipitacién y cantidad de precipi-
tacién por dia (Wahid ez al., 2007). Esto ha pro-
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vocado un cambio a cultivos més tolerantes a la
sequia como es el caso del caupi (Van Duiven-
booden et al,, 2002).

El conocimiento sobre los procesos y mecanis-
mos de tolerancia a factores de estrés de tipo
abidtico (sequia) y los efectos perjudiciales en
especies cultivadas, particularmente en aquellas
sometidas a condiciones secas, ayudard a mejo-
rar su comportamiento agronémico mediante
la incorporacién de caracteristicas relacionadas
con tolerancia a sequia en los nuevos cultivares
(Singh y Reddy, 2011; Beebe ez al., 2013)

Considerando la gran importancia del frfjol cau-
pi en la seguridad alimentaria en paises tropica-
les y subtropicales en via de desarrollo, se pre-
senta esta revision con el objetivo de visualizar
los avances maés recientes de los mecanismos y
estrategias defensivas que presenta esta especie
al ser sometida a déficit hidrico, hoy con mas
relevancia ante el impacto negativo en la agricul-
tura del cambio climético (Nelson et al., 2009).
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MODIFICACIONES DEL CRECIMIENTO Y
DESARROLLO DE LA PLANTA

Se ha observado que los mecanismos de toleran-
cia a sequia en caupi estdn fuertemente relacio-
nados con el sistema radical. Asi pues, densidad
de raices, profundidad de enraizamiento y mate-
ria seca radical por unidad de area, son pardme-
tros que pueden ser utilizados como criterios de
tolerancia a sequia, junto con el area foliar espe-
cifica (Matsui y Singh, 2003).

En este mismo sentido, Polania et al. (2012), en
frijol comdn (Phaseolus vulgaris L.) mostraron
que la longitud de la raiz esta correlacionada po-
sitivamente con la produccién de biomasa aérea,
de tal manera que los genotipos que presentan
mayor profundidad radical estdn mejor adapta-
dos a periodos de sequia prolongada, puesto que
pueden explorar un mayor volumen de suelo y
extraer agua de perfiles inferiores.

Porlas mismas razones, la relacién raiz/parte aérea
es también una caracteristica importante en estu-
dios sobre adaptacion a sequia, ya que la absorcién
de agua puede ser mejorada a través de un sistema
radical més extensoy profundo (Reis y Hall, 1987).

La altura de planta, el nimero de hojas y el nd-
mero de flores por planta, disminuyen en la me-
dida en que se agota el agua aprovechable del
suelo. Ademdés, con altos niveles de estrés hidrico
se incrementan la senescencia y la abscisién de
las hojas (Abayome y Abidoye, 2009; Ichi et al.,
20183); también se reduce el tamafno de las hojas
y, por consiguiente, el drea foliar y el peso seco
de la parte aérea, incluyendo las vainas (Qasem
y Biftu, 2010; Okon, 2013).

La etapa reproductiva es la més sensible al déficit
hidrico (Ahmed y Suliman, 2010); ya que se ven
afectados algunos de los componentes del rendi-
miento (Ishiyaku y Aliyu, 2013). Estos autores
encontraron que el nimero de vainas y el nime-
ro de semillas por planta se vieron afectados, y,
por consiguiente, el rendimiento de grano.

El escape a sequia representado en precocidad
en dfas a floracién y maduracién ha sido usado
para desarrollar cultivares en regiones donde las
lluvias escasean; sin embargo, cuando tales va-
riedades son expuestas a sequia intermitente en
las etapas vegetativas o reproductivas, los rendi-
mientos disminuyen significativamente (Agbi-
codo et al., 2009). Asi mismo, la evitacién a se-
quia se relaciona con el mantenimiento de altos
potenciales hidricos en los tejidos de la planta,
a pesar de la escasez de agua en el suelo, lo que
obedece a una mayor profundizacién de las rai-
ces, incremento de la conductividad hidréulica,
disminucién de la conductancia estomética, mo-
vimiento foliar para disminuir la absorcién de
luz y disminucién del area foliar. La tolerancia a
sequia se atribuye al ajuste osmotico, incremen-
to en la elasticidad celular, disminucién del ta-
mano de las células y resistencia del protoplasma
a la desecacién (Beebe et al., 2013).

Un buen indicador de tolerancia a sequia es la
senescencia foliar tardia, que puede evaluarse en
etapa juvenil, junto con otras variables, utilizan-
do el método de la caja de madera (Agbicodo et
al., 2009).

La senescencia foliar tardia concede resistencia
a sequia, puesto que permite la recuperacién
postsequia y un segundo flujo de vainas com-
pensa el bajo rendimiento del primero (Hall,
2004). También, la marchitez es el signo maés
comun de estrés hidrico en plantas y puede eva-
luarse como indice de marchitez foliar, con la
proporcién entre el nimero de hojas marchitas
y el nimero total de hojas por planta; existe una
fuerte correlacién positiva entre este indice y to-
lerancia a sequia (Pungulani et al., 2013).

Se ha reportado alta variabilidad entre genotipos
en cuanto a potencial y estabilidad del rendi-
miento; algunos genotipos presentan buen com-
portamiento sin estrés y con estrés, mientras
que otros presentan rendimientos buenos, bajo
estrés hidrico, pero malos, sin estrés (Abayome
y Abidoye, 2009).
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La reduccién del rendimiento de semilla, en
ensayos bajo sequia, también puede ser atribui-
do a la abscisién de estructuras reproductivas
(Abayome y Abidoye, 2009; Ahmed y Suliman,
2010); genotipos de caupi de alto rendimientos
de semilla, bajo condiciones de estrés hidrico,
son importantes en la produccién de este cultivo
(Dadson et al., 2005).

Por otro lado, en lineas de caupi altamente to-
lerantes a sequia, la mayor cantidad de materia
seca se distribuyé hacia las raices y la menor
proporcién hacia la formacién de vainas, al con-
trario de las lineas altamente susceptibles. Esta
caracteristica de las lineas tolerantes parecié ser
muy ventajosa para colectar agua residual de las
capas més profundas del suelo y con ello producir
maés en la estacién seca (Watanabe et al., 1998).

RELACIONES HiDRICAS E
INTERCAMBIO GASEOSO

El potencial hidrico foliar es un indicador muy
utilizado como medida del estado hidrico en las
plantas, se mide, principalmente, antes del ama-
necer cuando la planta ha podido recuperar el
agua perdida en el dia y por tanto, esté en equili-
brio con el contenido de agua del suelo (Tardieu
y Simonneau, 1998; Sellin, 1999).

El potencial hidrico se basa en el potencial
quimico del agua que es una expresién cuanti-
tativa de la energia libre asociada con el agua
o, mas bien, el trabajo que se debe realizar
para llevar una unidad de masa de agua, liga-
da al agua misma o al suelo hasta un estado
de referencia cero, que es el agua pura (Taiz y
Zeiger, 2010). Se han reportado valores apro-
ximados de potenciales hidricos foliares leta-
les en las plantas entre -1,4 a -6,0 MPa; en el
frijol caupi se han registrado entre -1,5 y -2,5
MPa, lo que ha permitido clasificarla como
una especie moderadamente tolerante al défi-
cit de agua en el suelo (Boyer, 1978).
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DoNascimento (2009), encontré que de un total
de 20 genotipos de frijol caupi, solo tres presen-
taron potenciales hidricos foliares mayores de
-1,52 MPa, evidenciando con ello un mayor con-
trol de la apertura estomatica, caracteristica aso-
ciada a tolerancia a sequia en esta especie. En el
mismo estudio reporté que uno de los genotipos
registré un potencial hidrico de -2,05 MPa; posi-
blemente el mds bajo reportado en esta especie.

También se observé que el contenido hidrico re-
lativo de la hoja esta asociado con la disminucién
del contenido de humedad del suelo, presentan-
dose amplia variacién entre genotipos (Kumar
et al., 2008; Pungulani et al., 2013). No obstan-
te, para Singh y Reddy (2011) tal asociacién no
fue encontrada al evaluar 15 genotipos de caupi.
Tampoco se ha encontrado correlacién entre la
conductancia estomatica y el contenido hidrico
relativo de la hoja, sugiriendo la existencia de
una comunicacién entre las raices y los brotes,
independiente del estado hidrico foliar (Agbico-
doet al., 2009).

En general, el CO, atmosférico se difunde a tra-
vés de estomas hacia los espacios intercelulares,
constituyendo la limitacién estomética; luego, el
CO, se difunde a través del meséfilo (limitacién
mesofilar) en los sitios de carboxilacidn; esta,
junto con la limitacién bioquimica, constituye la
limitacién no estomaética de la fotosintesis, prin-
cipalmente bajo estrés severo, que estd relacio-
nada con impedimentos metabdlicos tales como
limitaciones a la fosforilacién, la regeneracién de
la 1,5 ribulosa bifosfato (RuBp) y con la activi-
dad de la rubisco (Singh y Reddy, 2011).

La limitacién estomadtica utilizada para evitar la
sequia podria explicarse, parcialmente, por un
mecanismo eficiente que transfiere la informa-
cién de las raices a las hojas (Bates y Hall, 1981;
Moreno, 2009). Se ha reportado que el cierre es-
tomatico como resultado de la disminucién del
contenido de humedad del suelo, mediado por
cambios en el estado hidrico de la raiz, constitu-
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ye una respuesta al déficit hidrico en caupi y va-
ria con el genotipo (Cruz de Carvalhoet al,, 1998;
Anyia and Herzog, 2004; Hamidou et al., 2007,
Singh y Reddy, 2011).

La disminucién de la conductancia estomaética,
como consecuencia del cierre estomatico, ocurre
cuando el meséfilo comienza a sufrir deshidrata-
cién y estd regulada por el acido abscisico (Mo-
reno, 2009). El contenido de ABA en la hoja se
incrementa debido a su sintesis en las raices y
su transporte via apoplasto con la corriente de
transpiracién hacia las células guarda, donde es
liberado; también ocurre una redistribucién del
ABA desde los cloroplastos de las células del me-
séfilo (Zhang y Outlaw, 2001; Moreno, 2009).

El ABA causa pérdida de potasio, cloro o malato
en las células guarda, lo que provoca disminu-
cién del volumen celular por la salida de agua
del citoplasma, dando lugar al cierre estomético
(Moreno, 2009; Taiz y Zeiger, 2010).

Se ha reportado que los genotipos que se marchi-
tan temprano mantienen sus estomas abiertos
durante la fase inicial del estrés, mientras que los
que se marchitan tarde, los cierran (Agbicodo et
al., 2009). A medida que avanza el estrés, los ge-
notipos tolerantes a sequia sobreviven por el cie-
rre estomatico (Pungulani er al, 2013). Estudios
realizados por Oliveira et al. (2005) muestran
que la conductancia estomadtica es un indicador
de estrés hidrico en frijol caupi y reporta valores
entre 14 y 165 mmol m? s de H,O, que varfan
segln la fase fenologica y segtn el tiempo trans-
currido desde la suspensiéon del suministro de
agua. No obstante, al comparar genotipos some-
tidos a estrés hidrico, los valores mds altos indi-
can mayor tolerancia a sequia (DoNascimento,

2009).

Ensayos realizados en etapas tempranas, mues-
tran que algunas plantas cierran sus estomas y
detienen el crecimiento, mientras que otras ade-
mas de cerrar parcialmente sus estomas, hacen

ajuste osmotico y contindan su crecimiento len-
tamente; las primeras evitan la sequia, mientras
que las segundas la toleran, este parece ser el
mecanismo mas efectivo (Agbicodo et al., 2009).

En este mismo sentido, la reduccién en la trans-
piracién, regulada por el cierre estomaético, es
una respuesta comdn de las plantas al estrés
por sequia que permite incrementar la eficien-
cia intrinseca en el uso del agua (A/gs) (Singh y
Reddy, 2011). En efecto, la A/gs ha sido recono-
cida como una medida de la ganancia de carbono
por unidad de agua perdida y es inversamente
proporcional a la proporcién de las concentra-
ciones de CO, intercelular y ambiental (Ci/Ca).
Es evidente que una mayor eficiencia en el uso
del agua y una mayor tasa fotosintética, junto
a una mayor movilizacién de fotoasimilados
hacia los érganos de cosecha, pueden mejorar el
rendimiento de los cultivos bajo estrés hidrico
(Condon et al., 2004; Parry et al., 2005; Singh'y
Reddy, 2011).

La eficiencia de transpiracién (A/E) a nivel de la
hoja, es mads alta en genotipos tolerantes a sequia
bajo condiciones de estrés hidrico y también
puede ser medida por discriminacién isotépica
de carbono (A'®C) en granos (Parry et al., 2005;
Blum, 2009). Bajo estrés hidrico severo, varias
lineas de caupi tolerantes a sequia, mostraron
conductancia estomaética y eficiencia de transpi-
racién mas altas que las sensibles (Belko et al.,
2012).

El cierre parcial de estomas condujo también a
un aumento de la temperatura de la zona meris-
temdtica de la hoja, pero permanecié constante
a pesar del incremento del déficit de presién de
vapor entre la hoja y el aire (Ben Haj Salah y Tar-
dieu, 1997; Tardieu y Simonneau, 1998).

En relacién con la limitacién bioquimica, el
transporte de electrones parece ser muy resisten-
te a la inhibicién bajo déficit hidrico, mientras
que la fosforilacién y el metabolismo fotosintéti-
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co parecen ser mas sensibles a la deshidratacién
(Flexas et al.,, 2006). El rendimiento cudntico
méximo fotoquimico no fue afectado por el es-
trés hidrico en Prunus salicina Lindh, indicativo
de que la cadena de transporte de electrones es
resistente a la deshidratacién, de tal manera que
la razén F/},, no es un indicador efectivo de es-
trés (Martinazzo et al., 2013).

La fosforilacién puede ser sensible a los efectos
toxicos de la alta concentracién de magnesio que
acompaia la remocién de agua del cloroplasto en
hojas deshidratadas (Kozlowski y Pallardy 1997;
Taiz y Zeiger, 2010).

Por otro lado, cuando las plantas que pasan por
un periodo de déficit hidrico son irrigadas, la tasa
de fotosintesis puede o no retornar a los niveles
anteriores, dependiendo del material genético,
severidad, duracién de la sequia y la humedad re-
lativa; las que consiguen recuperarse y vuelven a
fotosintetizar como antes del estrés, poseen una
mayor tolerancia al déficit hidrico (Kozlowski
y Pallardy, 1997). No obstante, los mecanismos
protectores que permiten mantener el aparato
fotosintético del caupi, bajo estrés hidrico, ain
no son bien conocidos (Anyia y Herzog, 2004;
Singh y Reddy, 2011).

Se ha encontrado que los efectos perjudiciales
de la sequia en el aparato fotosintético pueden
durar dias, semanas o hasta meses; por lo que la
capacidad de las plantas estresadas de recuperar
su capacidad fotosintética puede estar asociada
a la capacidad de los estomas de reabrirse par-
cial o totalmente y a la sintesis de proteinas para
superar el dafio sufrido por el aparato fotosinté-
tico (Kozlowski y Pallardy, 1997, Pompelli et al.,
2010).

Cruz de Carvalho ez al. (1998) demostraron que
la conductancia estomatica (gs) y la tasa neta
de asimilacién (A, mmol m? s de CO, medidas
durante y después del tratamiento de estrés hi-
drico son pardmetros confiables para identificar
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tolerancia a sequia en Phaseolus vulgaris y Vigna
unguiculata.

AJUSTE OSMOTICO Y BIOMOLECULAS
RELACIONADAS

El ajuste osmético consiste en una disminucién
del potencial hidrico en los tejidos vegetales,
lo que permite la entrada de agua e impide la
disminucién en el turgor o en la actividad fo-
tosintética; se origina a través de la biosintesis
de osmolitos organicos de bajo peso molecular
y por la acumulacién de iones, especialmente
K* (Cushman, 2001; Gonzélez Rodriguezer al.,
2011).

La acumulacién de iones durante el ajuste osmé-
tico ocurre principalmente en la vacuola, mien-
tras que en el citoplasma se acumulan solutos
compatibles que no afectan negativamente la
funcionalidad de macromoléculas celulares (Taiz
y Zeiger 2010). Estos solutos son moléculas orgé-
nicas de bajo peso molecular (osmolitos) como
el aminoécido prolina, alcoholes-azicar como
el sorbitol y el manitol y una amina cuaterna-
ria llamada glicina-betaina (Rodriguez, 2006;
Moreno, 2009). Diferentes tipos de organismos
como plantas, bacterias, hongos y animales pre-
sentan osmolitos compatibles que se caracteri-
zan por no alterar la estructura y funcién de las
macromoléculas, cuando se acumulan en altas
concentraciones (Taiz y Zeiger, 2010).

La acumulacién de osmolitos compatibles
también tiene como consecuencia la osmopro-
teccién, que estd dada por la capacidad estabi-
lizadora de algunos de estos solutos sobre ma-
cromoléculas como las proteinas y los sistemas
de membrana celulares. Moléculas como proli-
na y glicina-betaina, mediante la formacién de
puentes de hidrégeno, pueden inducir la forma-
cién de puentes de hidrégeno alrededor de pro-
tefnas, preservando su estado original (Kavi-
Kishor et al., 2005).
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En general, la osmorregulacién permite a las
plantas tolerar condiciones de escasez de agua
y salinidad elevadas, e involucra mecanismos
adaptativos que evitan la disminucién de la fo-
tosintesis, las alteraciones en la traslocacién y la
distribucién de fotoasimilados, y la pérdida de
rendimiento (Rodriguez, 2006).

En plantas de caupi sometidas a déficit hidrico,
se reportaron significativos incrementos de pro-
lina que propiciaron ajuste osmético (Lobato et
al., 2008). No obstante, para algunos autores, el
aumento en el contenido de prolina, no esté cla-
ro si contribuye al ajuste osmético, dado que su
papel en caupf ha sido reportado como sintoma
de lesiones en las hojas (Bates y Hall, 1981; Singh
y Reddy, 2011).

También se ha reportado en caupi, bajo estrés hi-
drico, incrementos de carbohidratos y aminoéci-
dos totales, y disminucién de la cantidad de pro-
teina total (Costa ez al, 2008; Farouk y Amani,
2012). Ademas, reducciones significativas en clo-
rofila total (Lobatoet al., 2009; Abassy Mohamed,
2011; Farouk y Amani, 2012), y carotenoides,
considerados tipicos indicadores de estrés oxida-
tivo atribuidos a la fotooxidacién de pigmentos
y a la degradacién o deficiencia en la sintesis de
clorofilas, conducentes a minimizar la absorcién
de luz por los cloroplastos (Singh y Reddy, 2011).
Los mismos autores reportaron un aumento
en el contenido de cera epicuticular que podria
contribuir a la disminucién de la transpiracién.

PROCESOS DE DETOXIFICACI,(')N DE
ESPECIES REACTIVAS DE OXIGENO

Las especies reactivas de oxigeno, tales como
peréxido de hidrégeno (H,O,), radical hidroxilo
(OH) y anién superdxido (O,), aumentan como
producto de la disipacién del exceso de energia,
lo que generalmente ocurre junto con la inten-
sificacién de las limitaciones estomadticas y no
estomadticas, frecuentes en épocas secas; simul-

tdneamente, se activan mecanismos bioquimi-
cos que las contrarrestan (Tauszet al., 2004). En
condiciones de estrés hidrico estos mecanismos
bioquimicos pueden contribuir al mantenimien-
to de diversos procesos fisiolégicos tales como la
apertura estomadtica, la fotosintesis y la expan-
sién celular (Lawlor y Cornic, 2002).

Entre las enzimas del sistema antioxidante invo-
lucradas en procesos de detoxificacién de ROS
estan la catalasa CAT, la ascorbato peroxidasa
APX, lasuperéxido dismutasa SODy glutatién re-
ductasa GR, ademds de aldehido malénico MDA
(Pompelli e al,, 2010). Las enzimas glutation re-
ductasa y ascorbato peroxidasa desempefian un
papel clave en frijol caupi (Agbicodo et al., 2009).

El incremento de la actividad de las enzimas
antioxidantes en plantas sometidas a estrés por
sequia, podria contribuir a su capacidad para so-
brevivir en ambientes dridos adversos (Pompelli
et al., 2010).

Se ha indicado que el estrés por sequia conduce
a diferentes niveles de expresién de GR en caupi
y frfjol comin, segtn sus grados de tolerancia a
sequia (Torres-Franklin et al,, 2008) y, se ha re-
portado la expresion de un gen relacionado con
la enzima homoglutation sintetasa (hGSHS)
en respuesta al estrés por sequia en esta especie

(Cruz de Carvalho et al., 2010).

Por otro lado, las plantas tolerantes a sequia
mantienen la composicién lipidica de las mem-
branas celulares, como resultado de mecanismos
antioxidantes eficientes y control de actividades
hidroliticas (Matos et al,, 2008). Los acidos grasos
poliinsaturados y especificamente el 4cido lino-
lénico se incrementan en las hojas de plantas de
caupfi tolerantes a sequia, mientras que en las sen-
sibles disminuyen (Torres-Franklin ez al., 2009).

Se ha indicado que el contenido de MDA, uno

de los tltimos productos de la peroxidacién de
lipidos por efecto del dafio provocado por los ra-
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dicales libres, es un indicador de dafo oxidativo
(Pompelli et al., 2010).

ACTIVIDAD MOLECULAR

Ademads de las respuestas fisiolégicas y bioqui-
micas inducidas por el estrés debido a sequia, las
plantas también responden y se adaptan a nivel
celular y molecular, y muchos genes son induci-
dos o represados bajo tal condicién de estrés; re-
cientemente han sido identificados varios de los
genes inducidos por sequia, utilizando el analisis
de micromatrices (transcriptomica), tecnologia
que emplea ADNCc u oligonucleétidos para ana-
lizar la expresién de genes de plantas expuestas
a sequia (Ansari y Lin, 2010).

Los productos de los genes inducidos por sequia,
identificados con esta técnica, incluyen protei-
nas chaperonas, proteinas LEA (late embryoge-
nesis abundant), osmotina, enzimas clave para
la biosintesis de osmolitos, proteinas canales de
agua, azucar y transportadores de prolina, enzi-
mas detoxificantes y varias proteasas; también
se producen proteinas reguladoras, tales como
kinasas, fosfatasas, enzimas involucradas en el
metabolismo de fosfolipidos y otras como la cal-
modulina (Ansari y Lin, 2010).

Por otro lado, con el desarrollo rapido de la bio-
logia molecular, los marcadores moleculares han
sido ampliamente usados en el mejoramiento
genético de varios cultivos, incluyendo el caupi
(Tan et al., 2012). Las técnicas moleculares han
permitido importantes logros en mejoramiento
genético, tales como analisis de diversidad gené-
tica, construccién de mapas de ligamientos ge-
néticos y mapeo de QTL (Muchero ez al., 2009).

Para tales propésitos se han aplicado marcado-
res RAPD, AFLP y SSR (de uso més frecuente),
mientras que SNP atn no han sido usado en
andlisis de diversidad genética en esta especie

Rev. Colomb. Cienc. Hortic.

(Tan et al, 2012; Patil, 2013). Sin embargo, los
SNP han ganado mucho interés por la comuni-
dad mejoradora de plantas (Ganal et al, 2009)
y recientemente se reporté que una coleccién
mundial de caupi, compuesta por 422 variedades
locales, procedentes de 56 paises, fue genotipada
con mas de 1.200 SNP, encontrandose dos pools
de genes; el pool 1, mayoritariamente distribuido
al occidente de Africa y, el pool 2, més relaciona-
do con el oriente de Africa y parece ser que las

accesiones de América estdn maés estrechamente
ligadas al pool 2 (Huynh et al., 2013).

No obstante, la aplicacién de estos marcadores
estd atn en etapa de exploracién, por lo que es
necesario profundizar en estas técnicas para ace-
lerar el mejoramiento asistido por marcadores
moleculares. El mapeo de genes candidatos ofre-
ce una solucién alternativa para identificar los
factores determinantes de caracteristicas subya-
centes a QTL de interés (Muchero er al,, 2010).

Al usar estos marcadores moleculares, para la ex-
traccién de ADN de alta calidad se recomienda
aislarlo de hojas jévenes de plantulas de caupi, lo
cual resulta de bajo costo, rapido, de alta pureza,
integro, y funcional en la digestién de la endo-
nucleasa de restriccién y en el analisis posterior
basado en PCR (Tan er al,, 2013).

Con estas técnicas se pretende aislar e identificar
las principales vias genéticas involucradas en la
respuesta a sequia en caupi. Al respecto, se han
encontrado altas correlaciones entre el manteni-
miento del color verde del tallo, sobrevivencia,
recuperacién de materia seca y senescencia en
campo, que sugieren un proceso basado en la se-
nescencia de tejidos presente en la tolerancia a se-
quia en plantulas de caupi; afirmacién soportada
en ADNCc asociado a senescencia, aislado del caupi
sometido a estrés hidrico (Muchero et al,, 2008).

Por otro lado, QTL (locus de un caracter cuan-
titativo) asociados con tolerancia a la sequia en



MECANISMOS DE ADAPTACION A SEQUIA EN CAUPI

285

estado de plantula y en la madurez, en lineas
endogémicas de caupi, fueron identificados por
Muchero et al. (2009) y Tan et al. (2012) y en-
contraron alta correlacién entre el estado verde
del tallo a la madurez y el peso seco de la planta,
por lo que la seleccién fenotipica representa un
mecanismo efectivo para identificar plantas con
tolerancia a sequia como ha sucedido en sorgo
(Subudhi er al, 2000). Posteriormente, se iden-
tificaron 5 loci que evidenciaron efecto pleiotré-
pico entre la permanencia verde de la planta y
la senescencia tardia, biomasa y rendimiento de
grano (Muchero et al., 2013).

Més recientemente, se ha encontrado que modifica-
ciones epigenéticas, por metilacién del ADN;, y me-
canismos basados en cromatina y pequefios ARN,
pueden contribuir, separadamente o en conjunto
con los fenotipos, a regular la expresién de genes en
respuesta al efecto del estrés (Grativol et al,, 2012).

CONCLUSIONES

Son muchos los aspectos asociados a las respues-
tas al déficit hidrico en las plantas y particular-
mente al frijol caupi. Los estudios enfocados a
seleccionar genotipos con mayores grados de
tolerancia al déficit hidrico, se han dirigido ha-
cia cinco grandes aspectos interrelacionados: las
modificaciones del crecimiento y desarrollo de
los érganos de la planta, la dindmica de las re-
laciones hidricas e intercambio gaseoso, los pro-
cesos bioquimicos que incluyen las limitaciones
bioquimicas asociadas a proteinas y otros proce-
sos, el ajuste osmotico, los procesos de detoxifi-
cacién de especies reactivas de oxigeno por la ac-
tividad de enzimas antioxidantes y la actividad
molecular. Este Gltimo aspecto pretende identi-
ficar vias genéticas asociadas a caracteristicas
morfolégicas y fisiolégicas que han desarrollado
las plantas a lo largo de su proceso evolutivo.
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