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Prélogo

Este docusento fue preparade originaleente en inglés por 1oz sesorss Jettrey W, Rhuite, Pl
Fisidlogo Vegetal, Programa Frijol, Centro Internacional de Agricultura Tropical (CIAT), Apartado
Aéreo £713, Cali, Coloshia, y Juan laquierdu, Ph.D., Fisidloge de Cultives, Oficial Regional de
Froduccion Vegetal, DNicina Regional de la FAD para fedrica Latina y el Caribe (RLACY, rasilla 16085,
Santiago, Chile,comd un capitule del libro titulado Froguccidn v Mejorasiento de Frijpl de los
Irdpizos o] cual serd publicade por CIAT. Extensas deworas en la preparacién de los otros capitules
han Timitado hasta el momento la edicién e impresids del libro.

Lon 13 finalidad de hacer disponible la inforeacién a investigadores y extensionistas que
trabajan en este cultivo y que participan en 12 Red de Cooperacién Téchica en Froduccidn de Cultivos
Alisenticios de FAC/RLAL y 2 los cooperadores del Frograsa de Investigacidn del Frijol del CIAT, fue
decidido publicar o0 espadol e inglés el cepitulo como un documento conjunto entre CIAT v FAD. La
edicidn en espafol fue preparada por J. lzquierdo. 5S¢ agradece a la Ing. Ag. Rebeca Sinmay la
colaboracidn en la preparacidn del texto para impresidn,

A la fecha, julio de 1984, se espera que
el libro, ahora titulade Common DBean:
Research for Crop Improvement esté
disponible en 1990,
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L. INTRODUCCION

£l frijol cosin (Phassofus vulgaris L.} tiene pobre reputacide en téraings de su gotencial de
rendiaiento y su tolerancia a déficits fisioldgicos ocasionados por la sequia, la inundacién y los
suslos salinos. e considera prioritario ausentar |3 productividad de este cultive eo vista 4 @
importancia agricola y alta participacidn en 13 dista de aillonss de habitantes de Aadrica latina y
et Cariba, coso 3s: tasbién on otrag regiones del aundo.

Mientras que la investigaridn agricols progresa sin haber conseguido una brecha en las barreras
que restringen el rendimiento del frijol, particgarsents bajo condiciones de  sstrist, la
praductividad regional del culbive dissinuyd en los Gltisos cusrenta asos. En Brasil, el principal
pais productor, la productividad en las regiones del pordeste =5 de 500 &g ha'. {Alves, 1987).%

Algunos prograsas de investigacida han informado sobre rendiaientos owperisentales superiorss a
Jton ha™'an frijoles arbustivos, variahilidad gendtica para potencial de rendisisnis v tolavencia
al estrés han sido dempstradas regetidasente. Sin esbargo, estos resultados swperissntalss no han
conducido a un aumento sustancial de la productividad del frijol coso ha occurrido en atros cultives.
Estudins fisicldgicos del frijol y de otras lequminosas tales como la soja (Glycine sax} y al caupi
(Vigna wwuiculatal, han generadc ung a353 de informagidn dbil para guiar sl adnejo sgrondsico v
sugerir sstrategiss de sejorzaiento varietal. Ciertasents, en la eedida de que muestro conocisiento
aumenta, se obtendrin pricticas heneficiosas pars la solucién de los probiemas que afectan al frijol.

Las variedades tradicionales de +frijol no responden sn general 3 los dos slesentos de sanejo
agrondmico que fusran recopendidos por la revolucidn verde y que hicieron posible 2l obtener altos
rendimientos en otros culkives: alta densidad de plantacidn y fertilizacidn, A pesar de esta
importanta iiaitaste, las varisdades tradicionales de frijol contisnen sin esbargo una sbundante
y valiosa varishilidad genébicz la cual ss 4til a los fitosejoradores e la bdsqueda de resisteacia 3
insectos, enfermedades u ofras caracteristicss asocisdas con allo rendisisnto. La aparicidn de
pugvas variedades de frijol, apropisdas a3 las tecnologias de sanejo de los pequsisos productorss an
los paises on desarrollo, es ssencial en log pricises afos. Dentro de este enfonee 13 Biotetnelogia
pusde provesr al sejoramiento gendtico nuevas alternativas para alcanzar sste objetiva. Sin esbargo,
1a sdaptacidn de estas futuris innovationzs s las pricticss de laborso del  pequeds productor v al
contecto ecoldgico en las cuales sllas serian introducidas ss prisordisl, Bl selorasiento gendtico v
la fisiologa de cultivos deben converger on resulbados sypresados cose nuevas variedades de frijel,
as "risticas® oy adepladas 3 condicionss asrginales, Ellss podrisn iniciar la esperada “nusvs
ravolucidn® en este cultiva. Un claro entendisiento de los procesos v fendeenos fisioldgicos que
deterainsn v requlan ia exprssidn del rendimiento es bdsico para ssta cueva stapa.

* estris: definido coso situacidn de un individug vive, 9 de alguno de sus drganss, gque por sxigir de
2llos un rendisiento muy supericr al noraal los pone 2n rissgo priviss de efersar. Diccionario de la
Lengua Espasola, XX Edicidn. Real Acadeais Espasola, [984.

® dlves, E. 1987, ODs desafios de extsnsso cural Grasileira. Miseograph. (Unpublished!,



Debido & la diversidad y coeplejidad de los eventos fisioldgicas que deterainan 2] potencial de
rendisiento, 108 sutores han presentad tanto una vigién descriptiva ¢ integradorz d8 los proceses
tisioldgicas del +frijol. Dentro del capitulo, priseroc discuten los procesos fisioldgicos bdsicos
qua detersinan ol rendisionts del cultivo gara lusgo splicar ssts inforsacidén 3 la fisiologia del
gotencial de rondiaisnto v de la tolerancia a déficits asbieatales. Muchos resultados no publicados
ohtanidos en recientss trabajos de iovestigacidn conducidos en Amdrica Lating fueron Inclusdos pars
flustrar y enfatizar fendasnos fisioldgicos gue no han sido considerados en estudios previos.

Libras y revistas especializadas de fisiologia contienen muchos sstudiss an o} rol de los
requladores de creciaiento sobre las plantas de frijel, pero acsolros solameste nos referirsess a tal
trabajo sola cuando evistan avidencias de sfectos proceses fisioidgicos especiales. Aungue hay auchos
factores desconocidos concernientss 3 los reguladores de creciaiento, su ral sn general aparsce ser
de transaisidn de una inforascidn reguladora de un fajido & ofrg. En relacidn 3 los problesss de
crecimienta del cultivo, 2l sstudie con requladored de crecisiento sen generalasnte de un use
indirecto y esto ha sido expresade por Wit y Fenning de Vries (1983); coso “Un sistesa horaonal o8
un sistesa dp comenicacidn™. Dicho sistesa debe ser analizade tanto e térainos del “hardwara® usada
gan bérainos de propdsito de low smensajes transforidos. En sodelos dindasicos de craciaiento de
cultivog gl interds deberia ser enfocado on este dltiso factor, dada que considerando (a existentis
del *hardware®, of siztess horaonal pusde ser asuaide como operative.

Liaitsciones de espacin dentro del cap:itulo ispiden una revisidn completa de la Literstura
sobire la fisiologia del frijol. Recosendasos 3 los lectores interesados la hisqueda de inforsacidn
pertinents y cosplesentariz en Graham {1987}, Laing, Jones y Davis (1984}, Tanaka y Fyjits (1979},
y Wallace (19853,
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I, PROCERDS FESILACGIN0G BAGILOS

las groceses fisicligicos Dasices de una plants pusden ser clasificados on svenios sefabélicos,
tales como la fotosialesis v la resprracidn, v sventps sorfogénicos, los priassros tisasn un sfecis
directo sebre el crecimiento v 10s segundos afectan sl cambic on forss o desarralbio de la planta.
Los dos grapos de procesos interactdan fusrtemente v serdn discutidos separadasente,

A, Provesos del crecimisnio

El crecimiento pusde ser sedido de auchas formas telongaciin de tallg, aCusulac:idn de agaero oS
ngas, sxpansidn de 1a hola, efc.}, oero agu hesos dads éa§¢=zs 108 procesos los cuales afectan la
scusplaridn oB pESO SECO v osU reperio dade que sl resdimiento e la dltisa expresidn de falss
procesos, Lz acusulacidn de sateria seca en las pglantes de frijol es la comseguencia directa
del halance entre folosintesis, respiracidn v las pérdidas debidas 3 senescencia v abscisidn. El
reparto de fotcasiailados por oirs parte, establece =l sguilidrio ssire 2l crecisiente vegstabisva v
repraductivo  integrado sebre ol desarrolic del frijol, resultando on un products finmal llamado
rendiatento.

t. Fotosintesist

f

De igual ‘oraa que on olres lequeinesas de granmo, 103 frijeles tiens up secaniseo fotosintébico
£« Lis wstimsciones de 198 tasas edeisss de fotosintesis =m lz hoja (TF) 2 concentracionss
amrigntaies de D5y varianentre (220 {0z de 2 W' 235 &g 007 dw? K (Cuadro 1}, Estimsciones

cecientes resultado en valorss relastivassate illos que godrian presusiblsssnte reflejar una seiors =n
las tdcnicas de sedicidn. 5in embarge los valwres absolutos son inferiorss 3 1as tasas sscontradas sn
i3, las cuales pueden alcanzar 40 3 0 &g Ch de 2 (Shible st. al., 1973

sy 2 is

N""

uadro 1. Tasss méximss de  fotys nissis s la holg sedidas en Tondiciones de
compentracién de Lo rarcwas 3 1d norsal del ashisnts,

Tasz rotosintéticg

#] Egz 4z % -1 g J'-‘zu“ 2
fustin v Macbean, 1702 24 L5
Frazer v Bidusll, 1974 " .2
Baastra, 1952 22 L4
Heskath v Hoss, 1943 12 2.8
ithar v dallace. 1967 15 P.g
Louwerse v lweards, 1577 2 1.4
Fueneman g, 3l., 1972 i a1
Tanaka v Fujita, I57% 38 S
Laing =f. al., 1784 34 2.2

THF var:a susteocialmente con ia sdad e la hela v las condicicees ambisnlalss.  Las hoias
ausentan su capacidad fotosintdtica a sefids que z:héi: sg axpanden, mantiensn un @3xizd gor up

periads My varisble dependiendo de la variedsd v de la gosicidn de la hoja ¥ finalasate  declinan s

ﬂ%



medida gue la hoja senesce {Fraser v Bideell, 1978), Esta declinacifn en TWF aparsceris como
resultante prisario de una pérdida de la capacidad de fotosintesis pero tashién relacionads con un
ausentn en la resistencia de los estosas (Davis v Nelres, (9781, Tanaka v Fujita (1979) determicaron
una correlacion significativa y positiva entre el contenido de nitrdgene v THF en hojas  gue habian
pasadn la edad en 1z cual se obtiene la mdvima tass de fotosintesis. Esto sugiere que la pérdida de
12 capacidad fotosintétira estd relacionads a la resovilizacidn  del nitrdgeno. Conclusiones
similares han sido establecidas en socja (Lugg y Sinclairy 1981}, En este case, la relacidn lineal
entre W y N solamonte oo manterss por debajo de wn punte critico de contentracidn de proteina en
la hoja de yprovisadasente 12 g de proteina &7 de hojs.

Tasas advimeas fetosintéticas en frijoles son alcanzadas a irradiaciones cercanas a los 300
W.&7%, siende este o} siseo nive! inforeado para soja (Bhibles et.a]., 1973}, Burga (1978} encontrd
evidencias de que en frijoles la tasa de fotosintesis mdvies varia con la posicifén de a heja dentro
de 1a canopia v alcanza su sdvimn al sopentp inicial del llenado de las vainas. Laing gb. al.
(1984} cita trabajos no publicados de £1-Sharkaway desostrando diferencias en la respuesta de la tesa
de azimilacidn nets en dos variedades de frijol cuyss dptisos varigron de 2i°0 a2 30, Mo fus
encontrage un efects sarcado del déficit de gresidn de vapor spbre la tasa de asimilacidn neta
usando 50 klx de ilumiracidn a 22°C (Hesse y tenr 1962), perc sin embargo El-Sharkaway et. al. (1984}
encontrd gue los frijples tiensn un nivel interesdio de sensibiligad cuando se los compara a otros
cultivos. lng posible explicacién para lag diferentes conclusiones yace en  lps efectos interactivag
de la irradiaciée, la tesperatura, v la husedad relativa sobre la apertura del estoaa coen ha side
esplicads para otras especies f{Larcher, 19731,

Louwerse v Imeerde (1977} encontraron que la pdgima tass de asimilaridn neta fue obtenids an
prantas que estazban situadas bajo regieenss de radiacién alta, vy que la tass de fotosintesis fue
correlacionatds positivamente con el grosor de la hoja, con &l pest especifico feliar v el nisero de
cloroplastos, pero no con el contenide de clorcfila.  Diferentes fuentes de nifrégenc afectan
similarsente la tasa de folosintesis, aparenfemente a través de un efecto sphre las reacciones
luminosas que estdn ligadas al sctsbolismo del nitrdgenc {Margues et. al., 1963}, DBiferenciss tan
cisples coso ] tamalo de la sareta pusden atectar la fotosintesis de las hojas.  Larsi eb. gl.
{1983} demsstré oue plantas que habian sido debilitades en su crecieiento por ser cultivadss en
eacetas muy pequenas sastraron las tasas ads altas de fotosintesis neta,

iz payor complejidad de estos procesns resulta del hecho de que otros drganos o tejidos de la
planta del #rijo! pusden reqular la fotosintesis do las hojas independientosente de los efectos del
aguz 6 de los nutrientes. Carei y Koller (1978) detectaron efectos de las raices sobre la
totosintesis de hojas primerias de frijol. lovestigariones en soja sugiere que si la desanda desde
1o tejidos en activo crecimiento es insuficiente {e. foeo lo gue se puede inducir por una remocidn
de las vainas! la fotpsintesic pueds ser inhibida. La arusuiacidn de aleidén en los cloroplastes
puede jugar un rol fundasental (Chatterton y Silvius, 197%) aungue Carai y Shoser (1979) encoatraron
que las rélulas del eestfils del frijol podian acumular grandes cantidades de alsidén sin provocar la
destruccidn de los cloroplastos. En soja se ha sacontrady que el confenido de almiddn en la hoja estd
negativasente correlacionado con la artividad de la enzima sucrosa-P sintetasa (Huber e Israel,
1982}, Estos informes apoyan el postulsdo de que 1@ sucrosa-P sintetasa es una enzisa fundasental
en las leguminpsas para la regulacidén de la biosintesis de la sacarpsa a través de la actividad
fotosintética v por lo tanto 8l alsidén, se prieer producto eetabllice, lo es en si misso, El rul de
esta enzima, directamente relacionada al contenide de nitrégeno parece ser critice en los proceses
setabdlicos de las legumingsas,

Las vainas verdes de #rijol 4ijan [0y & tasas més bajes que las hojas advacentes, vy la tasa de
asimilacitn dissinuye con la edad de 1la vaina (Tanaka y Fujita, 1979}, Las vainas también recician
cantidages sustanciales de [0, que ha sido liberads internamente posiblesente & través de la
respiracidn de los tejidos internos de las vainas, perc esto no constituye una tuente fotosintética
importante de eateriz sera para las sesillas en desarrollo {(Crookston, D'Toole y Crbon, 1974a).



Cuandc ocurre una alta concentracisn de Oy a nivel del sesffils, situscidn que se establece
cuando los estosas se cierran bajo altas intensidades lusinosas y con limitads disponibilidad de
agua, ¢! 0z compite con el CO; #n su reaccidn ron la RulP carboxilasa. En esta situacidn la energia
guimica es gastada y que U0z ey liberado. Este procesn, denominado fotorespiracidn, fue priserasente
sedalado como un proceso tanto superfluc o que persitia la produccifn de compuestos esenciales para
a8l crecisientc de las plantas, Fstaz 4unviones np han sido desostradas vy la sayoria de los
investigadores favorecen shors la idea de que la fotorespiracifn sirve o cusple un rol enla
disipacidn de energia lusinosa cuands s fotosintesis estd lisitada debide a bajas concentraciones
de [y (Powles y Ossond, 1979 Tolbert, 1980) o para santener niveles de Ul relativasente constantes
dentre de los tejidos del seséfilo (Leopold and Kriedesan, 1973}, & pesar de esto, Ogren (1984)
tonsiderd que la ocurrencia de fotorespiracién en bacterias anaerébicas desaprueba la funcidn de
proteccidn antes mencionada vy roncleyé gue tasas relativasente bajas de fotorespiracién podrian ser
mantenidas. Las tasas en frijpl se ha desostrado que varian con las condiciones ambientales (Martin
gt. al., 1§71, Wallace ei. al. (1574) considerd gque esta variabilidad podria cousar que las
diferencias genotipicas en terainos de fotoasieilacidn fuesen dificiles de sxplicar.

Lz eficienciz del procesc fobpagisilativo o5 severamente afectada por condicionss de picroclima
a nivel ge! cultivo. La distributidn de 1a radiaciér dentro de la comunidad de plantas en cultivo es
uno de los sds ieportantes slesentos del microclisa. La interseccidn de la luz puede ser aproxisada
por la funcidn esponencial,

1=1c8expl-k3 L},

donde lo es la radiacidn neta por encisa de la canopis de cultive, [ es la radiacids al nivel
correspondiente de L unidades del indice del area foliar, v k es el cosficiente de extincién, una
caracteristica dependiente de la orientaridn de la hoja vy distribucidn de las eissas dentro de Iz
canopia (Milthorpe y Moorby, 1579}, La revisién de los valores de coeficiente de extincidn de varios
cultives hecha por Monteitn (1949) indica que k varia desde 1.00 {para hojas horizontales! a 0.24
{para gramneas con hojas verticales), lLos datos informados por bBardiner eb. al. {1979} para dos
variedades plantadas a 4 y 91 cw entre hilerss (Fig, 1) arrojd valoes de k= 0.8Badoray k=
0.34 a %1 ca. Estos datos sugieren que las hojas de los frijoles son orientadas de una forsa
horizontal, confirmandc la espectativa de que las hojas son més erechas 3 distanrias de plantacién
#ds cercanas, L eises tendencia fue encontrada por Burga (1978), €l cual tashién inforsd de una
zorrelacidn altamente significativa v negetiva entre 1os valores de k y e} dngulo de 1z hoja lo que
reflejaria Ia habilidad de la planta de 4ri-pl de orientar sus hojas respecto a la posicidn del sol
para ausentar de este sodo la interseccién ce lur dentro de la canopia. Wien y Kallace (1973} y Gato
y Botoh {1983} wostraron que la orientacidn de las hojas responde a la luz, que los sensores para
este secaniseo Yisiolégico estén contenidis en 1os pulvinulos ¥ foliolos v que existen diferencias
varietales en el tipo y grade de orientacide.

2. HRespiracidn:

funque desde el punto de vista bioguimico no hay una separacidn real, la respiracién es
nayorsente considerada coeo estar cospursta de dos cosponentes. Une de ellps es llamado la
"respiratidn de mantenisiente” v represents el procesp respiratorio atribuible a las actividades
asociades con el santenimientv de las fwciones de los tejidos. L2 “respiraciée de crecimiento”
es el otro coaponente v representa la recpiracién asociada al transporte vy hiosintesis en la
congtruccidn de nueves tejides durante el orecisiente,
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Fig. |  PRelarién entre el indice de drez foliar y 1la intercepcidn de la luz a %oy 9 z& de
anchos eotre filas. Estimade a pertir de datos de bardiner et. al., 1977,

La respiracidn de santenimiento es sieilar al setaboliseo basal en animales ¥ se piensa que
varia con 13 composicidn del tejido v {a tesperatura. Rustin y Wcbean {15723) eacontraron que raices
e plantas de frijoles en el estado de primerz hojs tenian tasas que dohlaban aprovisadasente a
aguellas de hojas y tallos v que las tases se duplicaban con un ausento de 10°0 en la tesperatura.
Bale {1975 detectd un nivel sisilar de sensibilidad pars la respiracién oscura es hojas de frijol.

Bi asusimos que existen diferencias varietales en 14 estructura de lz plenta y en  la adaptacidn
& la temperatura, podesos inferir que existen tasbién muchas razones para esperar una variabilidad en
tas tasas de regpiracion de mantenisionto como ha sido encomtrafa para la folosintesis, Variacide
genotipita en distintas leguminnsas de granc fueron detectadas por Pandey et. al. {1978). Este
proceso no ha gido estudiado en frijoles excepto en lo que respecta a diferencias en respiracidn de
fase oscura en hojas {os cuales han sidp retersinados en diversos estudiss de fotesintesis {lzhar v
Hallace, 1967).

Los estimadores de las tasas de respiracién de crecisiento han sido obtenidos a partir de los
estudios del costo biosintético de estos mecanisans (Penning de Vries et. al., 1974: de Wit et. al.,
19781, Utilizendo datos de cosposicidn g los tejides de drijel de warias Juenfes low costes
aprovisados de respiracién para raices, hojas, tallos y vainas fuerpn calculades (White, 19801, El
astudio denotd que las vainas son las mds costosas debido a su alte contenido de proteins, mientras
que el costo de las raices y los tallos 5 sucho menor, debido a su alto contenida de carbobidrato

{Luadro 2},

Desde que 1 respiracidén de crecisients estd directasente relacionads a los requerisientos de
energia parz reacciones especificas de tipo quimico, se cree pus es relativamente insensible a los
tasbins de teeperatura. Los secanisans biosintéticos son similares entre muchas especies por 1o
que, an variabilidad gendtica para este (ararteristica se la supons baja mds alld de las noreales
diterencias debido & varishilidad en cospaicidn de los tejidos de los distintos genotipos. Gin
sehargo, sstieadores de la eficiencia del uso de carbohidratos en la fijacidn de nitrégeno (la cual
g5 norsalesnts tosada en cuentz para aswciones acerra de los costos de esta sintesis proteiral



indican diferencias mevores a nivel de variedades (Kipe-Molt, cosunirarifn personal), y efectos
ambientales v variabiligad genética en #rijoles necesitan une fuerte investigacide adicional.

fuadro 2. Cosoosicitn de 1os tejidos de la planta de 4rijol ¥ costo de la
hinsintesis.  Dates de coepssicide comeilados de Fiper y Morse
{1623}, Jordan v Chibnall (933!, Mckee gt. al. {iF53 y Binclar
y de Wit {1978},

Hoiz Raiz Tallo Yaina

% e peso seCo

Larbohidratos &1.7 7B.% 7i.4 &, %

Frateing e 2.3 1.7 .2

Lipidos 7.7 v 0.8 1.5

Lignina 4.0 4 G 4.0

Lenizas =B 3.7 3z 3.4
g CHzO -1 tejide

tosto g2 s hios:niesis® 1.5 128 1.32 1.52

* Fuente: White, 1981.

Penning de ‘riss and van Laar (1977 usaron andlisis seruencial de teiido para estisar los
costos de respiracién en frijples durante la germinacidn v el crecimiento teeprano de plintulas bajo
diferentes regieenss de lesperatura.

3. Fetabolisss del nitrdgenp:

El alto contenido de proteina de las sesillas de leguminpsas explican la particulsr isportancia
del metaboliiseo del nitrégeno en la fisinlogia de las leguminosas de grano. En seeilias de frijoles
un contenido de proteinz del 20% al 24% ieplica un contenido de nitrégeno de aprovisadamente 3%, el
cual a su ver se transforea en que cada 1000 kg de rendisiento teplica la necesidad de 40 kg de
nitrégenc no incluyendo las cantidsdes necessrias para reponer las pérdidas debido al lavado o
aitrigenc residual en otros tejidos. 52 ha encontrado oue hasta el B0 del nitrdgens +oliar es
resovilizado 3 otras partes de la plenta antes de la ahecisifn de las hojas {lzgquierdo, 1981}, En
este setido debe ser recordado que ! contenido de nitrégenc de las hojas es alte y este contenids
varia con la ontogenia (Cwadro 3} vy por lo tasto, podria ser sostrada una directa correlacién con la
tass de asimilacidn neta.

fungue el nitrégeno pusde ser introducide a través det follade, le rubs noreal de shsorridn es 2
través de las raices fanto baic forma de nitrato coss baje forez de Re, &l cual es convertido en los
nddulos de las rawces en iones amonic.  La fijacién de nitrégenc no serd ronsiderada en este
capitulo. Fara ouestros propésitos serd suficiente observar gue una vez gue sl aitrigent es 4ijado
toeo asonio, dicho nitrigens ee rdpidasents converlible & aminocacides, En el caso del nitrdgeno
assarvido comc nitrato, este ec primerasenic convertidn de aitrato & nifrite por la nitrete reductass



y entonces de¢ nitrifa a2 smonio por lz aitrito reductasa. Los diferontes raminos metabslicos
requeridos & partir de fusntes diferentes de nitrdgenc parecen fener un ofects sobre la sficisncis
dal reparta del attrdgeno (Westermann af. al., (9B5).

Cuadrs 3. Prosedio dal  contenida de mitrdgeno pars drgancs d VB
frijel en cuatro estados ceproductives, East Lansing, US4

Estada Reproductive

Mitad de Mitad ds!
droanc de fntesis siongacidn 1lenado de aaures
13 planta de 1a vaing grang fisioldgiza
g a?

Raiz JE3 ¥ 2B a 27 ah 24 &b
Talle 1.5 ab 321 s H s 173 b
Pecioly b8 a Fhoa Bl 2% b
Lamina folisr 6.5 & 787 a 3.4 b % ZEN
Fargd d2 i3 vaina - - I 2.8% b
t Frosedios seguides de la misms  letra en  filas  ng difieren

gignlficativaments por ia prusha d= range williple de Duncan 3t 54
" Fuents: lzguierdo, 1986

Er frijoies i
entonces una Foacs
fotgminiesis v €3

3 actividad de la nitrate roducissd o5 aavor on 10§ tejidos foliarss. Esto peraits
idn de reduccidn que pusde ser acoplada directaments a la snergis disponibls de Ia
ry raduciria el rosto saergético ags{mte 51 lo coaparasos con culbives que tienen

savor gehividad e recuctssa en las raices ‘Huntsr sh gl., IFEZN. La actividad de 1z nitrate
reductasa var:a sustancialzenie com 13 sdad de 13 hoja v con el estado de crecisiento del cultive
Franca gt. al., 1979}, o inclusive la planta aantiene un aivel miniso O %z:z'wzia-i aun sugndo el

nitrats 25 smclnde <oz fusnte de oiledgeno (Tigpd v Newra, 19H3:. 2o oiros cwitivos se dan
realizado esfuersos considerables para deterainar si iz nitraic reductasa ss deferainanis o lisitante

da] randimir-wi{s. B oste senbido no evisten resultsdos pesitives v clares gque puedan favirecer dicha
arasuncign =i, Fakorsde v ,aa:_“, 1978}, La gran plasticidad de 1a aciividad de i3 nitrogenasa s los
teiidos de il ,u'&"»‘?‘z: us esio podria s verdae sa st caso del frijol.

B. Froceses 4! desarralln

foaedida oue ls planka de frijol crecs, oo solasent® so encamnd 3 Cambios en Lamass sino
taabién a caabios soréoligices los cuales sem ascoiados a la formacidn de rioFes ¥ vainas ¥

seantualapnte al rendimiento.  Estos cambios son ¢l resultado de procesos del desarrotis tilss como
iz siongacidn Jel tallo, la diferenciacion de yemas florzies v ol crscigtente de vainas.  Dichos

procesos estan muy  sstrechasente ligados al Lr“t:i;ﬁb':"it" genaral perg, serdn agu: considerados
indegendientes para claridad del lector, Lag tasas de desarrolls son sensiflies al fotoperiodo v & ia
Lomper atir .

. berminacidng

Durante 13 fase de secado ssociads cop 2 sadwacidn de lz vaina, la sesills del frijol snbra a
g wStadd de actividad setabdlics reducidn ceracterizads gor cambios en deshidratacidn de las



seshranas celulares ¥ por una reduccidn severa en las tasas de respiracidn. Esta condicidn es
santonids mientras que ls seeilla se santenga 2 bajos niveles de husedad. Cuando la seailla eatra en
contartoc con un sedic que fiene una disponibilidad de agus suficientemente alta, la semilla se embibe
y las tasas respiratoriac ausentsn drasiticasente. Existe variabilidad genctipica pare i proporcidn
de agua absorbida a través del micrdpilo o de la rafia e hilium, mientras que la absorcién a través
de las cubiertas de la semilla es pricticasente minima (Korban eb, al., (981}, Algunas seeillas de
frijol presentan la condicidn de “sewilla dura" v en estes casos la absorcidn de agua es
gxtremadasente restringida. Esto apareceria estar relarionads a combinacién de factores  que
incluyen restricciones del sicrépilo (Kyle y HRandall, 1963). &ustin y Mar Lean (1972} ohservaron
que bajo tesperatwras relativazente bajas (I2°0), las sesillas de caltivares de seaillas grandes
germinaron e&s rapidasente gque la de los cultivares de sesilla pequela.

2. [recisiento vegetativo:

fungue Ios andlisis del crecimiento (comprendiende el uso de mupstras secusnciales del pesp sero
del cuitive v del drea {oliar para describir el crecimientol requiere, laz aproxisaciones innerentes
dado que se considers que 13 arusulacién de pese seco v su distribucidn o producto de 1a suma de log
distintos procesos de desarrpilo, tales estudios han dessstrado ser Gtiles en describir la
plasticidad del cultive y su respuesta a raebios ashientales y asi también en detersinar diferencias
entre cultivares,

Bespubs del ostablecimiento de la pléntula, el cultivo de frijol bajo condiciones no
geficitarias, generaieente sigue una fase exponencial de crecimiento hasta la ocurrenciz del répido
crecimiento de la vaina, £l rrecisiento en ese somento se reduce, en algunos cultives inclusive
alcanzen @ un crecisients cero. A partir de  eue sosento comienza un fase de declinacidn en peso.
En algunos cultives el mdvieo peso se obtionen, rercano a la wadwrer (Fig., 20,

Las sdximas tasas de crecisiento del cultive (JCLY informadas para frijol arbustivo varian desde
¥ a 18 g &2 dia™? (Cuadro 4). Frijoles trepadores sostenidos por soportes artificiales han
alcanzado tasas de 20 g "%, reflejando presusiblescote una esjor estructurs de Iz canopiz del
cultive y ona senor inversitn en tejido de soporte,  Estos valores son senos de 1a sitad que los
valores inforsados para otros cultivos con setabolisse Oy (Monteith, 19781,

La tasa de asisilacifn neta (TANY, calculada como TOO/IAF, usualsente declina con la edad del
cuitivo. Los valores Lipicos durante la 4loracidn son aproxisadamente de 4 a2 7 g 2 dia-t. Valores
altos de TAN pusden reflejar un secaniseoc cospesatorio a 1a restriccién del $res foliar (ef, debido 2
un hibito de crecimiento detersinado) eds que una alta elicienria fotosintética, dado que TAN durante
la floracidn e IAF desde la eecrgencia al sosento de la floracién, pusden estar negativamente
correlacionados entre los distintos cultivares Fig. 3. '

El 1& auwmenta con el crecisiento de! cultive, tantc coeo lo hace )a tasa de crecisiento del
cuttivo. El IAF alcanza ¢l sdxieo dproxisadamente al comienzo del répido crecimients de las vainas,
Concositantesente se produce 1a detencién de la produccidn de hojas debido & una dewands aumentads
por nitrégeno de las vainas en crecieiento {Fig. 2!, El IAF en frijoles detersinados pusde detenerse
4 estados tewpranos debido a la falta de nudos para producir hojas adicionales. La mayoria de los
{rijoles alcanzan una casi completa senescencia foliar antes de la madurer pero hay casos de cultives
*no senpscantes™. En CIAT-Falwira los cultivos no senescentes usualwente comprenden cultivares con
pobre cuajado de flores y, por lo tanto esta falta de senescencia probahlesente reflejaria una pobre
demanda de fotoasisilados. En regiones teaperadas este tipo de comportasiento podria ester
reflejando problesas de adaptacidn foto 4 tersoperitdica, particularsente cuands €] crecisiento y el
drea foliar son detenidos por tesperaturas frias (Kallace, 1985,
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A}

Feso zera {g &%)

Dias desde la emergencia

Fig. 2 Cashio en el peso seco total y reproductivo del cultivo en relacide al 18F en dos culivares
de frijol: A} Porrillo Sintético; BY ICA Buali. ( : pesas seco tokalyy ! pesg
sero reproductivol,

Los mdximos valores del I sstén 4 senudo en el rangt de 3 a 4 unidades. Estos valores estin
frecupnteaente por debajo del dptiso de! IAF estimado comp IAF 5! sosento de advime TOC (Cuadro 3).

El &rea especifica foliar (REF = dres foliar / peso seco del dres foliar} umualsente cosienza
con bajos valores y ausenta hacia un wiziso que ocurre corca de la floracidn para declinar a través
de la sadure: (Fig. 4. Las varisdades determinsdss tiene a esnudp valores rosparativasente sis
altos de AEF. Este presusiblesente reflejaria un mecanisso compensatorio cuandn se restringe al
o
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{uadrp 4. Mixiaa tasa de crecisisnto del cultiv
(I8P} al someatp de la sdxima TLL,

[TCC} ¢ indice de drea {foliar

Hihito de* HMiximsa

Lultivar crecisiente  TCC i 3 Fuente

g e* dia?
Hawkesbury Wonder - 18 50 Sale, 1974
Michoacan {2-A-3 3 17 3.0 fguilar =t. al., 1977
Porrille Sintetico 2 14 .2 Laing et. al., 1984
Forrillo Bintetico 2 17 3.3-4.4 CIAT, no publicado
Jif -7 2 14 - Rodriguez, 198
Flor de Mayo L 21 7.0-8.0  Fanjul et. al., 1982

¥ Clasificaridn CIAT.

Tasa de asimilacidn neta (g a2 41}

ym & 85 0 030y
A= 4

Ly

30 45

Duracidr del drea $oliar

Fig. 3  Relacidn entre la duracidn del drea {pliar desde la ewergencia a la floracidn v la tasa de
asimilacién neta desde floracidn a floracién sds 10 dias, para 3B linsas de frijol

arbustive. CIAT-Falmira, {978,

Bzjo condiciones no deficitariss, la iniciacidén y espansidn de las hojas del tallo principal
La iniciarién de 1as hojas y las tasas de expansidn
varian entre caltivares {{uadro 8). La ocurrencia de 13 indciacidn de las flores ha sidp detectads en

oturre practicasente a tasas lineales (Fig. 3).

somentos tan teepranos como @ los 10 diag de ja plantacidn (Wallsre, 1989),
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{uadro 3. Comparacién del 1AF advimo v el dptimo, calculade comn ]  1&F estisado
al somento de alcanzarse la sdxisa TOU para 1l conjuntos de datos del
cv. Porrille Bintético en el LIAT,

Mixzimo IAF 14 Detimn Rendiaiento
gee
51 1.8 219
3.3 3.1 27
3.1 2.8 7
1.3 4.8 m
2.6 2.2 205
1.0 .7 B
3.4 2.5 312
3.5 51 N7
41 33 353
.7 Z. s
4.4 5.4 412
Prosedie 3.2 3.5 308
Fes
.
™ ™
-
600 b _ . .
- ® ae
- » L d
:h 400 [ *
by
o
et v, Hackiowd
¥ a0 e Datos chservados
g & e — Regresitn
5 a0l
3
b
&
400
ov. Ex-ftice 23 A
200 t i 1 i
o 10 80  pias después de la plantacidn

Fig. 4 Lasbio a través del tiespo del dres foliar esperifica a través dal tiespn de dos cultivares
de frijol: A} Rediloud; B} Ex-Rico 23, Fusnbe: White, 19BL.
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Fig. 5  Iniciacion de hojas scbre el tallo principal y tasas de expansifn de hoias del cv. ICA
Fijan en condiciones de campo. ClAT-Faleira, 1977.

L. Crecisiento reprodurkiver

Los #rijoles usualeente se autopolinizan. En general el sodelo de la apertura de las flores es
bien conprido, La dehistencia de las anteras oowre insediatasents antes de la apertura de la flor v
usualsente este proreso ocurre en la noche, En Ph. arutifolius  la dehiscencia de las anteras e
precedida por la aparirifn de secreciones estigedbicas coegusstas prisariaseate por carbohidratos y
lipides. Dichas secreciones causarian la ruptura de Ja cuticula del estigsas llord v Kohorn, 1986).
los tubos polinicos crecen dentro del orificio de! estilo y la fertilizarién ocurre dentro de las 12
horas de la polinizarién. [os dwulos eds cercanos &' estilo son los que son fertilizados primers.

El sodelo general de crecimiento de [as vainas puede ser esquesatizado en tres fases hien
caracteristicas: crecisiento de la pared de la vaini, crecisiento de 1a semilla y desecarién (Dure,
18751, En vainas de irijoles que alcanzan sy sadurer aproxisadamente 3 los 48 dias después do la
apertura de las flores, el mdvieo de longitud de [a vaina es alcanzado en 34 dias, sientras gque el
peso fresco de la vaina declina en los dltieos & a B dias y el peso de las semillas continda
amentando durante la ditims {fase (Dliker et. al., 197B. {2 figura & ilustra el crecimiento de la
vatna y de la seeills en frijoles eegros. El patrédr de crecisiento de vainas individusles aparece
ser relativasente insensibie a las manipularionas eatre la Juente y la desanda (Fig. 7). En
concordantia con 1o que seria esperado enun cultive de tal diversidad en fenologia y tamain de
seailla, la tasa de desarrollo de las vainas varis significativasente entre distintos cultivares
(Cuadro 7}, pero oo estd correlacionade con otras va-iables {Cusdro B). La cosposicidn de la vaima

varia significativasente s través del tiespe v entre los cultivares de frijol para vaina verde (Stark
y Mahoney, 19427 Buyer v Kramser, 19521,

Be han encontrado diferencias genéticas entre cultivares y lineas de eejoramiento para la
tasa o velocidad del llenado y para el periodo de llenado de la sewilla en diversos cultivos tales
coms arror Uones eb. gl., 19791, soja (Kaplan v Koller, 1974}, sa:iz (Daynard et. al., 1971; Duncan,
17803 v Jdohnson v Tanner, 19721, v caups (Rien y Ackah, 197B), Varies estudics han sostrado gue la
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duracitn del periodo llenado de la vemilla sstd sds relacionado al rendisients que la tasa del
llenado. Otros trabajos (Fgli v Leggett, 1976; Sofield et. al., 1977) concuerdan gue la tasa de
ilenado fue sds relacionada a difersncias entre los cultivares en términos de peso final del grano.
En frijoles una correlaridn no significative y negativa entre la tasa del llenado lineal y el
rendimiento ha sido informedn  (liquierde y Hosfield, (9E3:. BSin eabarge en sl smisec trabaje,
correlaciones positivas vy significativas fueron encontradas tanto para la duracidn de 1a fase lingal
del llenado coen la duracidn del 1lenade efective con el rendisiento, ndmero de seaillas por vaina,
semillas por sstrop coadrado, vy pese de 100 semillas eotre cultivares y lioeas que diferian en la
srguitectura de la planta. Similar correlacién fud encontrads entre la duracidn de 1 fase lineal
de! llenado de la semilla v rendimienty {Faredes 19Bh).

Be han realizado una centidad considerable de investigaciones on relacidn & aspectos del
crecisiento de 12 semilla de frijol v a la bioquimica de 1a wmisma (Loewenberg, (935; Carr v Skene,
1%1; Bussex vy Dale, 1979), sin esbargo tales trabajos no han agregado conocimientos sobre los
factores gue regulan sl crecimiento de la vaina y su madurez,

fuadro 4. Iniciacidn de hojas del talle principal y tasas de expansidn para
tultivares de diferentes hébitos de crecimiento, Falaira, 1977,

Feso Tasa de Tasa de
de 100 iniciacién expansidn

Lultivar Hibite seaillas de hoias de hojas

2 prisordios dia—t hojas dia™?

g IB07 14 1B 0,45 0.3
b 4498 1 16 0.42 0,32
£ IBlb I 40 0.2 0.2
E 1540 1 27 0.25 0.18
g 1795 It ie 0.54 032
B 3645 it {7 0.5 0.3
E M9 11 153 (.48 0.27
£ 4523 i1 19 0.48 0.2k
& 3044 41 22 .50 0.33
E 2006 431 2% 0.4 0.9
g 3553 i1 27 0,50 032
B 41z I 2 0.45 0.2
B 1093 v K< 0.52 .31
& 2327 1 3 0,40 0.29
& 2540 1Y % 0.65 6B
B2 1 20 0,60 0,37

Prosedio 0.46 0.2%
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Fig. 7 {ngcinimto {peso seco} de vainas tndividuales: A} afectadas por defoliacién y remocién de
vainas en linea ICA Linea 24; B) hajo condiciones noreales para cuatro lineas de #rijol.



- 16 -

Luadro 7. FRendimiento, tasa de crecisiento adxisa de la vaina , y otros parisetros
del crecimiento de vainas en 20 lineas de frijol. Palaira, 1985a,

Tasa
Bias Dias  Rendi- FPese  Froeedio de  wiviea de
Linea Rerdi- a la ala mento de 100 peso seco crecisisato

sienta floracién wmadurer diario semillazs de la vaina de la vaina

gw? g day* g g vaina"? g 8% day
B 4495 2400 0 78 30.8 9.6 1.33 0,125
RAB 24 2370 L :74 M.1 L0 1.04 0,088
BAT 477 2360 45 77 30,6 20.0 1.1 0.11%
& {49 2350 L 84 2.8 3.3 1.30 0.083
BAT 21 290 42 Bi 27.8 9.1 .21 0.092
B 00 2200 “® 83 26,4 7.0 1,03 0,097
& 5059 2ig0 40 8 27.4 19.2 1.13 0.105
BAY 85 %0 42 7% 25.6 .0 1. 24 .13
E 444 1830 H B 2.1 2.7 0.93 .05t
f 54 {830 43 a3 2.0 2.2 1,27 0. 106
& 1 g2 43 82 2.2 3.% .44 0,093
BAT 304 1810 kY 70 257 [4.3 104 4. 110
& 4% 1760 4 74 FAR 18.1 ¢.93 0.078
BAT 41 1740 3 6B 254 13.2 0.8 6,04
& 3807 1650 4! T 23.5 14.4 0.72 0.077
XA 146 1570 38 73 2.4 2.9 1.04 o167
676 1510 18 70 2.4 39.4 1.39 o117
B 49 1410 4 b 19.1 4.9 1.30 8102
& 317 Huo 8 58 19.0 14.8 0.7% o113
6 1340 B30 36 &8 12.2 i7.1 0.78 0,064
Fromedio 1830 75 A2 R 1.1 010
E.E. 130 | L0 3.3 0.12 0.013

4, Senescencia v abscisidén:

Después de 1a fotosintesis y la respiracién, los procesos de sehescencia vy abscisidn juegan los
roles ads importantes en la determinacide del crecimiento de las plantas. Tode tejide estd sujeto a
la senescencia y en tejidos que se originan a partir de tallos, especialeente faliolos, pecialos,
flores y vainas, este proceso usualmente estd regide por un sodelo o programa de abscisidn, Las
hojas, flores y vainas, son los drgamus en donde 1a senescencia pourre con Ja  mayor importancia, Las
hiphtesis que se han estahlecido sobre el rul de la senescencia y de la abscisidn siguen en gensral
tres lineas de pensasiento,

L3 hipdtesis ads frecuentesente ritada psra las legumingsas es que tejidos que tienen uma
desventaja en térainos competitivos por fotrasimilados Eanto desde la fuente o de la desanda son
elisinados santeniéndose de ssta forea 12 eficiencia general de la planta. Las hojas son eliminadas
cuando etlas no fijan suficiente cantidad re COy (0  estdn muy cerca del punto de compensacidn),
Este proceso podria resultar coso consecuencia en una pérdida neta del nitrigeno de las hojas que
serla removilizado hacia las vainas en crecieiesto o por una pérdida de eficiencia de las hojas
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sorla removilizado hacia las vainas en crecimiento o por una pérdida de sficiencia de las hojas
debido al sosbreado por hojas situadas superiorsente en la canopia de la planta.

Cuadro B. [orrslaciones eatre rendimiento, tasa de crecimiento de la vaina, ¥
otros pardmetros eedidos en 20 lineas de frijol. Falmira, 15633,

Rendimiento Pias a la  HRendieisnte Fesode  Feso de

sadures diario de 137 13 vaima
has & la sadurs: T
Rendimisnin/dia i L
Faso de 100 seatllas -.03 .2 -.15
Pezo de la vaina it | 53 13 S s
Tasa de crecimiente .24 - 04 I Db 5
de 13 vaina
Tasa de crecisiontn
do la vaina
{excluyenda B 1540 - 02 =y 2 .08 R 1

Y0 (0,05 y p 00T respectivasente,

Flores anmrmales (Yanex et, al, {784}, y fallas de la polinizacién o fertilizacién pueden
ser asotiados a shorte de flores y vainas pequenas. Sin esbargo, tonbtrariseeste, ha side desostrado
que basta un solo dvule fertilizado para que ello prevenga o detenga 1a sbscisidn de las vaings. La
abscisifn de  vainas causada por déficits ashientales no fue correiscionads 3 fracasos en
tertilizacidn. En tal sentide Harterlein et. al., 1960 encontrd que estos datos soportan lo informsde
para soia en ralacidn 2 1a caida de édrganos reproductives (Abernathy eb. al., 1977; Hiebold et. al.,
1781}, Estudios del soments de asbscisitn de flores y vainas de frijol han sostrado que 1z abscisidn
de vaings puede continuar hasta 45 dias despuds de la antesis (Izquierdo y Hosfieid, 1981kl
También ha side establecido que las vainas mds maduras pueden caer si la fuente de fotossiailados oo
estd disponible es isspliciente {Tanaka y Fujita, 1779}, Dado que las lequaingosas demandan un alto
rontenide de nitrdgenn durante e] lienado de la vaina, 13 senescencia que resulta de la compelencia
por nitrégenc realizads por drganos en activo crecimiento implicaria la existencia de un mecanismo
“autodestructive™ en estos cultives (Sinclair y de Wik, 1978},

Una segunda hipdtesis definida por Leopold en (19800 es que la senescencia es un process
programado de deterioro que conduce 2 la muerte ds 13 planta y que dicho proceso ocurre aungue el
balance fuente-demanda de fotoasisilados sea apropiads. Este mecanismo es mds {dcileente imaginsble
como operativo en plantas percanes y en asbientes con severos déficits ambientales tales como los
periodos de heladas en climas templados.  Gin esbargo, los procesos pueden persistir como una
caracteristica relirtual en los culbivos anuales y han sido demostrados en arvejas {Lockhart y
Gotlschall, 1961}, frijol (Kareing y Seth, 1967}, y suja flindoo y Hopden, 1977).  Este tipo de
proceso puede ser Gbil para demostrar la existenci: de relaciones entre el cuajado de flores, el
crecimiento de 1a vaina v 1a produccidn de una sefal general de senescencia. Esta seial podria ser
irhibitoria o estisulante dependiente del estado de crecisiento de la vaina,

El dltimo grupo de hipétesis consideran a 13 senescenria como un desérden fisioldgico que se
desencadena por imbalances de reguladores de crecisiento enddgencs. Bl aumento, repetidasente
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informado, del contenido de Acido abscicico (ABAY durante 3 senescencia, hate de este regulador un
candidato suy atractivo como inductor geweral do senescencia.  Sin eshargo no  todos los estudios
realizados soportan esta hipbtesis. En el caso de leos frijoles, niveles suy variables de ABA fusron
encontrados durante v despuds de la senescencia de las hojas (Colquhoun @ Hillman, 1975). Por otro
lade si la senescencia de las hajas a la madwer es despertado por el etileno, producido en vainas
waduras, una caida rdpida de hojas podrian reflejar nada eds que una excesiva sensibilidad de las
hojas al etileno ¥ oo una relacién de causa y efectn.

El argusentoc wis fusrte que soporta la hipétesis de las relaciones entre oferta y demanda por
fotoasiaitados proviene de estudios que consideren la resocidn de vainas y defoliacidn.  La resocidn
continus de vainas tankto por medio artificisles o a través de détirits fisioldgicos que causan la
taida de flores y vainas, resultan generalmente en una postergacidn de 1a caida de las hojas (Tamaka
y Fujita, 1979}, En eslos casos ol echo de que Ia senescencia ocurre finaleente (una observacidn
usada para apoyar el sequndn grupe de hipétesis; Moodén, 1980) puede estar relacionada 3 una
depresidn eventual de las reservas de nubtrientes {(particularsente con la resocidn artificial de
vainas), scomilacitn de enfermedades y pestes, cashios en condiciones agrondeicas tales com
temperaturas mds frias, fallas en mantener los tratamientos de riego, o efectos deletdrens de una
gran acumularifn de almidén en las hojas.

Una segunda finea de evidencia proviens a partir de estedios de resovilizacidn de carbohidratos
y nitrégeno y tasas de {fotosintesis feliar. En ellos la sensscencia v las relaciones entre sl
contenido de nitrdgene y 1a TWF concuerdan con la ides de que el balance fuente-demands detersina sl
patron ds sensscencia.  Aparentemente el conjunts de evideorias parece favorecer la relacidn entre
fuente-demanda v senescencia, sin esbargo este problems estd suy lejos de ser complelasente
entendide,  Thisann (1980} v HNopdén (I980] han escrito largas revisiones defendiendo otros
#ecanisa0s,
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[II. PROCESDS FISIOLOBICOS INTEGRADOS
t. Particidn de carbohidratos y de nitrégeno:

Estudivs sobre la distribucidn de **C en frijol  (Seth y Mareing, 1967y Lukas et. al., 1974
Tanaka vy Fujita, 197%; Mater g, al., 1980} han susinistrado un extensivo y complete andlisis de los
sadelos cualitativos de la distribucién de carbohidratos durante el crecisiento del cultive. Las
hoias jévenes tienen su propia desanda e incorporan todo el carbong que ha side fijade por las
I&minas foliares. A sedids que la hoja se expande, hasta el BOY aproxisadamente del carbono #ijado
es exportado hacia otros tejidos. fuando la hoja se acercs a la senescencia, 13 exportacidn se reduce
a sedida que 1a capacidad fotosintélica decling v los costos respiratories ausentan. En frijel wna
*unidad fisioldgica* de fupote-demands constituida por la hoja, ol raciso axilar y ol internudo
inferior, fud propuesta. Esta unidad, inicialsents dengminada "la wnidad nutricional”™ {(Adass, 1967},
{us subsecuentcesnte denominads 13 “unidad fitosérica® (Adass, 1981} debido a su gran signiticado
tisioldgico en el balance de la distribucidn de los fotoasisilados, La exportacidn de fotoasisilados
a ofras partes de la planta desde la “unidad fitomérica®, varia con el hdbito de crecisients, la
posicién de 1a hoja y el estado de crecisionte de 13 planta. Stephenson y Bilsen (1977), estudiando
12 removilizacidn de **C en spja, sostrd que esta unidad podria ser responsable de hasta del 701 de
1a distribucién de fotnasisilados,

Bungue la unidad fitosérica es una muy aproxisacidn Gtil, ella sieplifica las diferencias eatrs
las artividades f{isioldgicas de las hojas. Llas hojas inferiores exportan mayor proporeidn de
fotoasinilados hatia las raices, mientras que hojas ubicadas en los nudos superiores de plantas
indeterminadas exportan una gran proporcidn 3 Jlos nudos inferiores., la resocide del racimo en uo
nudo resulta en una mayor exportacide de fotossisilados 3 los nudes advacentes superiores e
inferiores, Asimismo, tejidos vegetativos pusden servir coso sitios de acwsulacidn o reserva de
fotoasimilades, ia resccidn de vainas puede ausentar las reservas sienfras que |a defoliacida ol
estrés hidrico desencadenan la resovilizacidn de fotoasimilados y de oitrégens (Cuadro 91,

Tuadre 9. Efectos del  estrés hidrice y de I3 de defoliacide* sobre la
reagvilizacién de sateria seca y N del tallo en 16 genotipos de frijol
negra, Chilldn. Hernandez, 1984,

Removilizacidn en sl tallof- ix

Tratamionto Materia seca Nitrégeno
g planta™* 8 g?
33 defoliacidn 21,63 2.7
Estrés hidrico 0532 2.58
Testige 18.84 1.83
Bayes LS05X - £.42

= El estrés hidrico y el 33X de defoliacién fueron aplicades al 50Y de
floracién,

" Cambios en materia seca y N de los tallos desde el 501 de la floracidn
3 la madurer fisiollgica.



Los estudios de la distribucidn del nitrégenc no nos han provisto todavia con un andlisis
cospleto de tales procesos debido fundamentalmente a la falta de una técnica tan convenienta coms el
usa de **C.  Sin esbargo los estudios de acusulacidn y removilizacidn del nitrdgeno, detersinados a
través de andlisis de nitrdgeno de los tejidos, sugiersn un patrén similar a la removilizacién
de carbono, debido 2 que el nitrdgenc entra en la planta a través de las raices y debide a gue hay
elevados requerimientos de nitrdgeno en hojas y vainas {Westersan et. al., 19851,

El patrdn de distribucidn del carbono y del nitrédgeno en el frijol son probablesente idénticos a
los inforwados para otras leguminosas (Shibles et. al. , 197%; Pate, 1975}, v es consistente ton 12
idea de que la mayor parte del crecieiento de una planta de frijol v su posterior desarrollo, estd
requlade 2 través de la cospetencia entre la fueate y la desanda por dithos asimilados. El tamafo,
la actividsd setabélica y la proxisidad a la fueole de fotoasimilados aparecen ser los priseros
detersinantes de la habilidad de un drgano deeandante para compstir contra otros drganos.

& pesar de que el sodelo cualitative anterior es interesante para entender 1a fisiologia del
crecisiento del cultive, datos ceantitativos adicionales son necesarios para detersminar si los
proceses de distribucidn pueden limitar el rendimiento del frijol. Adams eb. al. (1978) sostré
diferencias de acusulacidn de sustancias similares al aleiddn entre diferentes cultivares, pero sin
esbargo no establecié si dichas diferencias eran debidas a variabilidad especificasente relacionadas
a removilizacidn u otros factores tales comp el vigor de la planta, el cual podria indirectaseete
controlar la cantidad de carbohidrato disponible para removiliacién. La técoica utilizada por los
autores citados fue solasente apropiada para realizar separaciones groseras entre genotipos, Diches
sétodos no tienen alta correlacidn con dates de andlisis cuantitabivo de almiddn realizado por
[zquierdo et. al., 1985,

2. El modelo fuente-deaanda:

Despuds de la revisidn de varios de los componentes del proveso de crecisiento y  desarrollo del
frijol resulta evideote la necesidad de integrar dichos componentes en un modelo general de
funcionamients fisioldgico. El podelo mds sstisfacterio asume que los procesus hdsicos estdn
integrados a través de la competencia entre tejidos desandantes de recursos lisitados y que las
proporciongs relativas de dichos recursos, que van a ser distribuides a los diferentes feganos,
depende de lo que Browwer (1963}, describid como un "halance funcional®. Una reducida dispoaikilidad
de agua © de nutrientes reduce el reparto hacia la hoja en activo crecimiento, pero ausenta sl
reparto hacia las raices (Fig. B}, La defoliacidn tamhidn resulta en una evcesiva capacidad de las
raices en relacidn al drea foliar {ona relacidn raiz/tallo sy altad, y el reparto favoreceria el
crecisionto de 14 hoja hasta que el balance funcional fuese reestablecido.  En forma central al
sodelo se asuse que los recursos, usuaimente carbohidratos o nitrdgens, son Iimitados. Sin embargo
esta premisy, no ha sido generalsente areptada v las dudas sobre ella acreditan continuar su
disrusidn.

fa inibicidn de 1z fotpsintesis debido a irsuficiencias en la demanda es uno de los arguseatos
pis sblidos y contrarios al modelo anterior. Si esta condicidn orurre, entonces se podria concleir
que los recursos no son limitantes. Evidencias de este efecto apareren primsrissente 3 apartir de
manipulaciones experimentales que crean cambies abruptos en las relaciones fuente-desands le). a
través de la resocidn vainas)., En ellas, a3 pesar de la ocurrencia de una lisitacién de Ia desanda por
fotoasimilades, uno podria arguir que elle nc es un factor de importancia en la mayoria de las
condiciones de campo.  En oposicidn, se ha enconbrado hasta 35 g &2 de carbohidratos (no
estructurales) ne remsovilizados es tallos de frijoles del Tipo 11 cultivados en eonocultive con una
densidad normal de plantas a la sadurez fisiolégica {Izquierdo, 1981}, Esto podria indicar una falta
en el uso de reservas disponibles debido a que el tamafo de la demsnda es pequero o 3 que la planta
tiens una senescencia postergada asoriada 2 una prolongada y alta TAN,
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fumento de la fertilidad del suelo ¢ en la disponibilidad del agua

Fig. B Tllustracidn del ‘balance funcional® (Brouwer, 1963} entre reparto relativa para el
crecimientn en hojas o en raices, afectado por 1a disponibilidad de la fertilidad del suelo
o del agus,

La inikicidén de la fotosintesis debido a insuficiencias en la desands es uno de Ios argueentos
ads sélidos y contrarios a3l modelo anterior. Gi esta condicién ocurre, entonces se podrid concluir
que }os recursos no son limitantes. Evidencias de este efecto aparecen primariasente a apartir de
sanipulaciones experieentales que crean cashios abruptos en las relaciones fusnte-demanda (ej. a
través de la resoridn vainas!. En ellas, a pesar de la ocurrencia de una limitacidn de la demanda por
fotoasiailados, ung podria arguir que ello no o8 un factor de isportantia en la eayoria de las
condiciones de campa,  En oposicién, se ha sncontrado hasta 35 g o% de carbohidratos (no
estructurales) oo resovilizados en tallos de frijoles del Tipp U cultivados en sonocultivo con una
densidad norsal de plantas a la madurer {isiolégica (l2quierdo, 1981}, Esto podria indicar una falla
en el uso de reservas disponibles debido a que el tamafo de la demanda es pequedn o a que 1a placta
Eigne una senestencia postergada asociada @ und prolongada v alta TAN,

Otra linea de critica proviene del! trabajo realizado primariamente por Lashers (1979,1982, v
1984} soobre la respiracidn resistente al cianwo.  Este tipo de respiracidn utiliza un casino
bipsintético independiente de aguellos wmencionados previamente y sus groductos eetabdlices no son
considerados escenciales para sl crecimiento del cultive., En general se concuerda de que el
principal rol y efecto es un consume de carbohidratos vy 1a generacidn de erergia. Este procesn, que
parece estar distribuide en forma casi universal ea todas las esperies de plantas, tambidn ocurre en
frijol (Azcon-Biato y Lambers, I981). Este tipo de actividad respiratoria ha side considerada por
Lambers (1983) como superflua, y es inconsistente con cualquier teoria que asuma que los recursos son
limitantes. En este particular, el mejor arqueento contra estas criticas es el hecho de que log
podelos que asusen recursos limitados son remarcabiesente buenos cuando se los wtiliza para predecir
gl crecisiento del cultivo (ej. SOYERD por Wilkerson gb. al., 1983}, Asimismo la investigacidn en la
respiracidn resistente a cisnuro es miy nueva y las téenicas con las cuales ella se determing son
dificiles de establecer y no porsiten definir su rol fisioldgico.

Una tercera linea de critiras proviene de los ieforees que indican que las raices pueden
elisinar grandes cantidades de carbohidratos vy aminodcidos al suels, con la finalidad de estisular
una actividad wicrobiana (Russell, 1977},  Bajo condiciones de déficit de nutrieates o en la
presencia de patdgenos del suelo, este tige de actividad podria benficiar a la planta a través de la
estimlacidn de organiseos beneficiosos tales comn hongos sicorriticos o bacterias gue podrian
inhibir a dichos patdgenos. Sin embargn, dichas secreciones ocurren en condiciones en las cuales las
#5835 podrian po cumplir con ninguna funcidn especifica.
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I¥., FOTEMCIAL DEL RERDIRIENTU
#.  latroduccisn

Los adiiaos rendiasientos cbienidos sn frijoles arbustives oscilan de G & & fom ha™? (Cuadro 6%,
Datos ocasionalss de rendimientes superiores han sido informados pero son  usualsecte atribusbiss
a parcelas peguesas con  fuertes efectgs de borde. fFrijoles brepadores sobre sopories artificiales
han producide rendimenics de § ton ha™t (Famjul et. al., 19821, pero la comparacide con frijoles
arbustives ng =5 suy vdlido desde que los soporiss elisinen el vuslco del cuitive v por lo tanto
reducen la necesidad de disponer de fotassieliafos en tejidos mecesarios pars ol  soporte ascdniceo.
Aungue las rendimientos de 5 3 & tom ha? son realmente iepresionantes {cerca de 10 veces sl
rendimients promedic de fmérica Latinal, ellos son tan infrecusntessnte obtenidos, gque los
seforadores han realizado un considerable ssfuerza de investigacidn para encontrar caminos v formas
de maximizar los rendiaientns en 8l frijaol.

Trabajar e=n investigacién del ‘potencial del rendisienfc®, coms s denominado, asuse
generalesnts qus dado up detsrainade rigisen Clisdbico, fertilidad del suelo, v disponibilidad de
aua, # culbivo o8 asnejado para poveer 13y sejirss condiciones de crecisiento v que los efertos de
123 plagas v las enfermegades sop minialzados o sstdn complstssente susentss. En forea tedrica las
gricticas agronfaicas deberian ser §ptisas, considerando inciusive ! uso de fertilizacidn con COa,
radiacidn suplesentsria v soporte secdnico.

L2 mayoria de Ios estudios sobre potencial del rendimionto se ham negho dentro del conbexio de
tos sistemas de labranza syistentes tanto pere frijoles arbustivos Come para los brepadores.
Nosotros, considerandn estos antecsdentss, endalizarsmos los cssos g8 frijoies arbustivos on
mongculcivo, sin ssumir lisitaciones om pricticas tales como densidad de plantss, diskancia sntrs
tilas, riggo, o apiicacionss de fertilizantss,

i, Estimecidn del potencial del rendimisntc:

Los mawimos rendimisntes del frijpl  Cuedro 100 proveen una sstiserion del ootencial del
rendimiento g8t cultivo. Rendiaientos superiores 2 5 ton ha~' 3 partir del IE/GN en Chile ilustran la
importancia 4 considerar sl asbisnde de produccidn, L localidad de Graperos tisng suplos
profunaas v $éreilas, rrego adecuadn, alla radiae:dn, roeducids nubosidad v largs duracidn dsi dig ide
hagts 10 hrs so sy lafitud de T4°S), aoches drias (0% 3 (3°0 como maiso), v ausencia da
aigrasdades o plagas. Los céectss del 4utugérz o pusden provess hensficios adicicnalss desde gu
tog dias largos retrazan i3 floraridn v i3 aswez.  Mieniras gus  altos rendisientss pusden ser
cutenides e los tripicos, uno no deberia esperar gue on ung localidad tropical con noches largas v
falurosas, sentr radiacida, v oumd @iviada de problemas Fitopatoldgicos, los rendisisatos pudissss
supsrar 4 13s & tom hatt,

i

'
reagimientos | ;ﬁl 3501 §amilar-e gt términis dz osu rendimients disrio, Latps de culbivos de
SSPRCILS OO GB35 Suglersn Que &5 neoess io dar un considerable saltoc s el rendimisntc v
sspeciaiments en frijol flusdro 1Y,

{onsider and miertos maxiens de otros cultives de legueinosas lwagro Ui, ios
o3 -
.
&

L]
-4
-q p= nq' o

aigunos estisadores indirsctos del potenvial del reedisisnto del frijpl estén disponiales.
Asupi@rends sue 3 Irgves del seioramisnto fuscen -btenidos une saver raosistenciz al wueles v medwrs
tardia, los rendizisntos de frijoles arbustivos godrian aproxisar el potsncial del rendisisnto de io
irijoles trepacorss, La floracidn v 13 sadursr han side retrassda en Porrillo Sintético conoun
setension del Yoloperiods a3 través de leces wr'ificiales, llsgando a establecerse un adxisg ge E
horas dia~', Laos aumentos del rendiaisntn fuern de 38 kg ha™? para cada dia de rebraso sa la
aadurer {Lyadro 123,
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Cuadre 10, Rendimientos experimentales mdximos para  frijol  arbustive
inforsados en el Vivers Internacional de Rendimiento y Adaptacidn,
CIAT, 1976-1904,
furacidn del
6] Localidad Variedad Rendimiento cultivo
kg ha-t dias™?
1974 Bantiago, Chile Fushla 138 3705 113
1977 Graneros, Chile Pinto Dorado 3500 04
1978 Braneros, Lhile ICA FPijao i %3
jerm Palsira, Colosbia BAT B3 400 75
1580 traneros, Chile Jamapa 3400 -
1981 Graneros, Ehile BAT 3B j L 1M
1582 braneros, Lhile Janana 4900 24
1em3 bransrgs, Chile XaN 109 0 3
1984 Fopayan, Colombia IR B3 500 08
Evadre L. Estimacidn del rendisiente potencial de lequainosas de grang y
otros cultives,
Duracidn del
Lultiva Rendimiento cultive Referencia
{tg/hat {dias)
Leguminosas
Barbanzos 4000 Savena, 1784
Laupi 4200 Wien and Summerfield, 1783
Hani 9900 Azhley, 1784
Buandul 4500 i Sheldrake, 1984
Suja G600 Chitles ef. al., 1973
He-legumingsas
Haiz 12000 132 Hilthorpe and Hoorby, 197%
frroz 12000 i Milthorpe and Hoorby, 1979
Sorgo 730 Hiller and Kebede, 1904
Irige 13100 Evans of. al., 1973
Fapa 19000 Hilthorpe and Moorby, 197%

{wat. sec, tubéreuled

Remolacha

arucarera 29000

300

Hilthorpe and Hoorby, 1979




Cuadre 12, Rendimients del cv. Porrillio Siatético bajo cuabro regisenes de
fotoperiode provisfos a travis de wn gradiente de luz que
sstahlecan un foboperiodo de 18 horas. CIAT-Palaira.

Distancia desds Dias a Rendisientos  Biomasa

1as lamparas floracidn sadurs? de semilla total BoF
a kg &3™?
3 51 93 3o 7000 3
? 43 84 3500 400 té
15 3% 7 3000 4700 2
21 3b & 2604 110G i1

Estudios ds los efectos de la heterosis pueden provesr otras fusnfes de estisscidn. Bulisrrez
y Simgh  (1985: cbtuvieron rendimientos en hibridos Fy de 28 a 471 superiores al porcentais promedio
de los padres, pers ningin cruzamiento rindiéd signiticativasente agjor que ef aejor padre,

Otras sstimsciones osl pofencial del rendimisnioc s2 derivan de estudios relarionados con la
absrisidn de florss v vainas., Para un cultive de fridol producisnde 250 vainas &%, cads vaing
comprande 1.2 g de sssilla {6 semillas pesando 200 mg c/ul, un 20V de aumenko en ol cuaiado de las
vainas sin un cambin en o] rondismiento por vaina, deberia por simple algebrs, dar un aumento del
rendimiento del 20%, o sea d2 7 a 3.6 ton ha™'. lonsiderando que las tasas de abscisidn de flores v
de vainas son frecusntesenis del orden del &0% al Y, al rendisienio deberia sproyiasrse a 5.4 ton
ha™', Hayores detalles de la estimscidn dsl potencia’  del rendimiento considerando & la sbscisidn
reproductiva, serdn discubidos en e! tems de ausento de 12 desands regroductive coso estratsgis pars
incantivar al rendiaianio.

B, FPotencial de rendiaientc vs. manzjo agronde cao del celtive

fntes de revisar algunas esstrategias gara auwmentw el rondisisalo potencial, el rol del ssnein
agrondatco acredita suestra atoncidn.  Aungue 3.gunas propuestas ususlsente ssumen condiciones
agrontaicas “cercanas al dptimo®, una pregunts se saniene =0 relacidn 3 5: {as pricticas agrondmicas
rexlasnie &8 aproximan a ias verdsdorapente necisarias pars ghisner log mivisgs rengdimientos.
Yar eiemslo, si cuatro factores independizntes {si. demsidad de plantacidn, asmein del agua,
aplicacidn de fertilizantes v compactacidn del suslo:, sstdn a 95Y de su dptimo, ssto resuils =nouna
raduccidn del {71 dsl rendimiento (1GD{1 - (20%Y), su’iciente para reducir 81 rendisiento hipetétics
de 5 ton ha™t 3 4.4 tom hatt.

"~

L. Estrategiass fisioldgicas para ausentar al randisisnts

fn 13 discusise que gigue heses ravizado 3strabegias esperificas dirigidas 3 aussntar el
rendisiento potencial., Comenzaresos por estrategias tsmdientes a sumentar la fusabe de fobossiedlados
v/0 la demanda desde las estructuras reproducticas.  lose conclusidn les  autores propenen un
ideotipe para aaxiaizar ol rendiaisnts. &l probleme de precocidad v famafe de semilla v algunas
otras estrategias no convencionsles tambiéa son discutidas,
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L. Liaitaciones de la fusete de 3sia;ilades:

Huchas estrategiss sstdn basadas en ls ssuncidn de que pars ausenty s} rendisisnts gotasncial =3
RECasTio un  ausento del tamato de {a fuente d2 fotossimilados. Repetidassate ha sido observads. &n
ensayus varietales, que los mayores rendimientos estdn ssoriados con un "mayor® crecisicate sedido
tanto comr peso del cultive, duracidn del dres foliar, u otros pardsstros relarionados al tasmaio
{uadre 13, L3 reduccién dsl rcendimicnto por el sosbreado {Escatants, 1980 y aumentos del
rendialanto por fertilizacién con C0r lLaing, ef. al., 1994} spovan tasbién la asuncién de qus gl
tamsio de la fuente de fotoasimilados, limita el rendimientg,

Luzdrg 17, Lorrelaciones del rendimients con ef indice de cosecha, bisaasa,
#i3s g la madurezr ¥ duracidn del dres 48 ia hoja en varios

sstudios,
Indice Biss Durarida
de ila del dres
Frueba cosecha Biomasa  madwrsr  foliar Fusate
i linpas
Hihitos L v 2 3 LS4t L7934 JEEE Hhite, 1981
T liness
Hibites 1,2,
¥ i 53 B7# L4t A28 Bhits, 1981
Forritlo Sintétics
12 sxperisentos .28 7.2 H 58 87 Laing st gl., 1984

7 sspeciss de
leguminpsas de
grang L3 JFifd IR:1.3 LT58F Laing b, al,, 17B2

Longitud del periodo de crecisiento

La sstratepia mds simpls para aumsntar la fuente de fotossimilados =5 sisplemsnts evtender la
Iongitud del cicls de crscigients. En prushas de variodades conducidas para ohiener altos
rendiaignios en fdreas tropicales, sl rendisiento fud signlficativasents corrsizcionads con =) tizmph
a la madurez (Chadre {3}, El retrazo de la asdurer causado por un largo fotoperiode concusrda con
anterior. Gimilaresate el rondimients de & lineas que fusron cullivadss bajo 5 rejiseces
totoperiddicos fuercn sodificadas por el largo del dia (Cvadro i14). Wallace (1985} inforad, que g
mavar latitud, el rendisiento estd negativassnte correlacionade con tardicidad, dado aparsntessnts 3
que los materiales pds tardios saduran pobresents por limitsciones del crecisiento asociadas a
baias tempergturas, En esta drea se ha realizado un brabajo considershle sobre el conbral gandtice
del aoaento de floracidn v de la sadurer (Mallace, 19851, v se han seleccionade iinmsas terdiss. Bin
smhargh 105 esparados aumeniss de rendimiento no han sido obtesidss, Un probless adicional he sides
gue la selsccida por tardicidad ha resulfado en seleccidn de sateriales tardios con pobre adapbacids
foto v termoperiddira, sin tener sin esbargo un  mavor vigor o una aavor capacidad de la fuente de
ssimiados.

[

% v

21
.
1
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Luadro 14, Rendimienty de semilla para B lineas de irijol cultivadas bajo 3
largos de duraciones del dia ton y sin soporte secidnico. Faleira,

1785,
fargo del dia (hri
Cultivar 12.5 13.5 4.3
kg ha-'-
SIN SOPORTE  MECANICO

JU 78-12 2185 1985 1452
6 17648 1550 YAl B73
BAT 450 2338 1439 213
4 Be-13 2044 2255 2154
bR 49 2133 AV k47
YN 112 2038 1686 2044
b 2959 2333 27 2t
& 3807 1390 1783 1972

Fromedio 2052 2008 1999

CON SOPORTE MECANICO

Ju 78-12 2654 Iz 3148
b 17648 1882 2913 1536
BAT 450 234 2554 2190
Ju Bo-13 073 2121 2344
R 4y 234 2381 Bt
1AM 112 A M 2106 Lz
& 05 1912 2800 2518
§ 3807 73 1562 2144

Fromedio 2115 2450 244

Fotosintesis

Otra estrategia para aueentar 1la capacidad de la {uente es aumentar la capacidad fotosintética
del cultivo. Como en ia sayoria de los cultives, correlaciones consistentes y positivas entre el
sdvieo supuesto para tasas fotosintéticas y rendisienton, no han sido encontradas (Kueneman eb. al.,
1979}, Esta falla resulta probablesente de Ia interacordn de distintos factores que determinan la
eficiencia de la fotosintesis & nivel del cultivo, La cosparacidn de tasas fotosintdticas en 20
lineas de frijol mungo (Chandra, et. al., 1983) apoys esta aseveracidn. Mientras que las tasas
de fotosintesis wsdvisas fueron no corcelacionadas con rendimiento, las tasas que ocurrieron durante
el Henadn de la vaina {Jas cuales fueron solasente el 50 a 60 de la tasa sdxima) tuvieron uma
correlacidn r = 0.66 con rendimiento (significativa al 0.00 de probabilidad!. Las tasas de
totogintesis declinan ripidamente durante el llenado del grano. Ello es debido probablemente a la
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alta removilizacifn de nitrdgeno desde 1as hojas & las vainas en crecisiento. Ello (particidn del
nitrégenn) constituye un problesa critico, que relaciona a la fotosintesis con el rendimiento durante
el crecisiento reproductive v serd discutide posteriormente.

Respiracidn

Una reduccidén de la respiracidn isplica un ausento directo de la disponibilidad de asimilados y
tasbién un auments indirecto, a través de un sayor indice de drea foliar fptien, Gin esbargo dado
que la respiracidn de crecisiento depende de la composicidn de la planta, ella detersina que la
seleccidn por menor respiracién de crecimiento seria eyy dificil de realizar v podria resultar enun
senor contenido  de proteina de las sesillas. Seleccién por una menor respiracidn de santesisiento
parece mis prosetedor. Trabajos de investigacidn e rysgrass y festuca WNilson y Jones, 1982
Volenee, ef. al., 1984} han resultads en una identificacién exitosa de lineas con respiracidn
reducida a teepergturas intersedias, y estas diferencias fueron asociadas a aumento en los
rendinientos. Biffaerd y Evans (J¥81), en una revisién de las relaciones entre fotosintesis y el
reparta de fotoasieilados, contluyen que tales resultados representan el dnice caso conocido donde
la seleccidn por una caracteristica fotosintética o respiratoria habia sido finalmente asocisds 2l
rendisienta. Sin eshargo, y hasta el momento, la investigacién sobre los costos de respiracién han
recibido una sinima atencidn comparados con los estudios en fotosintesis,

En drijoles como en obtros cultives, se ha realizado un esfusrzo considerable tratande de
identificar lineas que combinan una reducids folorespiracidn con un mayor rendimiento (Hallace et,
at., 1976}, Los resultados de tales investigaciones han sido negativos, y apoyan la contlusidn de
que ia fotorespiracidn s una consecuencia inevitable de un ausento de las concentraciones de O, en
presencia de la RBP-carhoxilasa (Powles v Usmond, 197%; Tolbert, 19801,

La gtilizacidn de 1a lu

Dado qgue las tasas de fotosintesis del cultivo dependen de caracteristicas de la intercepcidn de
la luz, el rendisiento potencial podria variar con la estructura d= la canopia del cultive., Hojas
relativasente horizentales, detectadas en frijol en estudios de intercepeidn de luz, impliran una
pérdida de eficiencia debido a una excesiva iluminacidn de las hajas superiores y a un sosbreado de
las inferiores. Como en mchos otros cultivos y biotipos, en frijol se suguiers a menudo el
seleccionar por una orientacién erecta de las hojas. Wien y Mallace (1973), y Sate vy Botoh (1999 y
1283} detectaron diferencias varietales en el wmovimienlo y orientacidn de los foliolos, pero los
resultados no fueron sxtendidos a los efectos sohre 1a estructura de [2 canopia.

Argusentos gecsdtricos sisples sugieren que para un indice de drea foliar detersinadn, hojas eds
pequeras y una sayor separacidn vectical de las hejas podrian resullar en ads penetracidn de 1a lue
dentro de la canopia Uoosis vy Williams, 1969}, Reducir el tamafo de la hoja no constituye un
problems, pera se debe considerar al Principio de Similitud (Thompson, 1932) que dicta que cuante
mis alta es una planta cantidad de recursos deben ser invertidos en tejidos de soporte (ej. en
tallos o pecioleslh., De lo anterior, ung podria concluir que para wn conjunto delereinado de
condiciones de crecimiento, existe una altura dptisa de la planta. Estimadores cuantitativos del
Sptiso son escasns, pero en cersales, altura reducida de planta ha sido asoriada a altes rendiaientos
{Chandler, 197,

Ei weleo del cultivo es comunsente observado en frijoles arbustives y a menudo redure
severasente el creciaiento de la plants (Fig. %1, El efecto negativa es usualeente atribuible al
daro secdnico y 2 las subsecuentes infecciones por enfersedades que afectan hojas y vainas, fsisicmo
la pérdida de altura de }as plantas reduce 1a eficiencia de la intercepcidn de luz y por lo tanto la
resistencia al vuelco, es otro de los eecanismos de eficiencia fotosintética.  Aunque el uso de
soportes pusde reducir el reparto de fotossisilados hacia tejidos de soporte, y por lo tanto libersr
fotoasimilados adicionales para el crecimiento de las vainas, es instructivo considerar dates de
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rendimiento con v sin apoyo secdnico en relacidn a ntras manipulaciones superieentales.

270 |- Testigo con soporte artificial

50

Testige con vuelco natural

23

Rendinignto g w2}

-

e

e
-

14

-3 -2 +8 +12 +18 +38 +33

Dias desde 1a floracidn

Fig. ¥  Efecto del wielco artificial g diferentes fechas desde Ia floracién sobre si rendisients de
seeilla del cv. Porrillo Sintético. E welco se realizé arrollando una estara de hashd
sobre 81 cultivo, CIAT-Falsica, 1975,

Comn fuerz citado anteriorsente, una extensidn de la wmadurer 3 travég del ausentn del
fotoperiodo, resultd en un aumento del rendimiento cuands soportes secdnicos {ueroa provistos.  Sin
eshargo un efecto sobre el rendisiento no fue detectado en las parcelas sin apoyo secdnico. Stofella
ef. al. (1979} informaron de que existian variaciones sorfoldgicas en las raices de irijoles negros v
que 8538 varigciones eskaban asociadas con resistencia al welco v al rendimiento da sesillas. Elle
indicd que una raiz de mayor tamaso reduciria el weeleo y aueentaria el rendisiente.

Considerando que un mayor [AF mivisn no seria necesariasente bensficioso dado que una mayor dres
foliar podria resuitar, por si sisma, en mayor costo respiratorio y adicionaleente, en una reduccidn
de la intensidad de tuz 3 nivel de las capas inferiores de la canopia. Sin esbargo, en el caso de
que 1a respiracidn pudiera ser reducida o la eficiencia de la intercepcidn de luz aumentads, un mayor
IAF adyisg podria ser suy beneficiosn,

Un aumento de la duracidn del drea foliar es deseable cieapre y cuando no sigeifique esceder el
dptimo IAF. Sin embargo el obtener mayores indices de duracién del drea foliar parece ser sy
diticil. Las prdcticas de sanejo favorecen generaleente el ripido establecimiento de la canapia del
cultive {espacizmiento estrecho entre filas y altas poblaciones de plantas) y ello ayuda a establecer
tamprano wn cultive eficienta, Obra posibilidad es reducir la tasa de senescencia de les hojas
durante ¢l periodo de llenado de 1a vaina, Supuestamente se conocen lineas de frijol que no son
senescentes, sin embargo sus rendimientos no son altos dado que esta caracteristica es alcanzada a
través de un reducide crecimiento regroductivo.
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ignes de la demanda da fotoasimilados:
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La mayoria d2 los estudios sobre la importancia relativa de la fusnte o de 1z demanda de
totoasimilados destacan que limitacionss de la fuents son &S iepor t-1tes sn la detersinacidn del
potencial del rendimisnto. tas lisitaciones de la demanda conorcidas gensralmente Como sxcesivo
shorto floral o eprﬁuﬁc ivo han sido repetidasente informadss. 34ai :aaalmeq ¢, la inhlbicidn de lz
totosintasis por demandantes podria hacer pensar  gus asimilados fuera
la limitante dad tivigag resulta de una demenda com fusrza insuficisn =
CaUs3s 9 una §3ja demanda de fotoasimilados pueds ser clasidficada tanto come un nusero insuficisnis
de drgancs reproductivos o una baja demanda individual de cada drgans.

135

dhorts de Hlaores, semillas y val

ti cuaiage de las flores v la retencidn de las vainas sucede acropetalmente en las legusinosas.
La abscisidn de flores o vainas pequeras ocurre pricticamente en cada racime floral de la planta v,
gxiste evidencia de que las vainas basales, v ads vielas, regulan la abscisién tants de las élares
nugvas com0 :a de las vainas peguesas. Esto ha side confirmade  en caup:  (0jshomon, 1972) 1
{Van Steveninck, 19371 frijol lima {Cordner, 1933); haba {Jaguisry y ¥eller, 1980}; soja (Wistold
et. al., 1981}; guandul (Ariyanayagan, 1980}; v frijol comin {Subhadrabandhu, 1976 v Tamas, 1974},

Lz sbscisidn g drganns reproductives durante 13 $loracidn v fructificacidn en leguminosas de
grano es i aenude aavor al S0, Binkley (1932) mostrd que la caida ge las flores de seis variedadss
de frijoles sran superior al 74% mieatras gue un rango del 42m ai Hide aﬁ cisidn reproductiva

tueron encontrades en nueve genotipos comprendiende cuatro cisses arquitecturales {Izquierda, 1?81&3.
La caida de las vainas r=pre=enta airededor dol B2Y 4o las @ uras reprrddc+1was gue ahscisionan,

l"‘l
[N
(]
r-

st -+
SLiudl
aientras gue la ta:ida de vainas peguefas de aenos de 10 g d longitud representa 13 mavoria o oS
tatal {Izsuisrda, 19810},

Existesn varias linsas de sovidencia gue en =l frijel sugisren gue 13
reproductivas pueds ser grevenida o disminuida v por lo tante los rendisisntos pusdsn ser zumentadas

: 'h'\- i.

{Subhadrabanhu st. al. 1%78; v Tucker st. al., 1985}, Un potencial de rendiaiento superior a &%) &g

a~! ha sido estimade si el rendiamisnto perdido por abscisidn fuese sumado al rendiaiento actual,

{Cuadrs 13}, Patrones v tasas de aL55151én de flores vy vainas difisren significativamente snfre

genotigos con distintas srquitecturss de plantas v hdbitos de crecimiento (Fig. 1%}, [Dado gue ia

caids d2 valnas pCurre En 2s tados suy tempranos del desarroilo uno podria Sugerir qua ta %a ta ée
liraria 1 gz

ser ta Catisa 98 13 abscisidn pern sin sabargs
encontraron gque  vemas Flaraia= con alta prcb
ang& de anar a;.zd:ae: que i.h* un tz ndmero de dvulos con necrosis v ohas

vestigadores han asumido que 8! procesa de autageiiri:a‘zén ge realiza a

ita como para considerar que 1 aisma 5ea up factor limitante. £i hetha de

GCT 31 aisma v en ausencia de agentss golimizantes, no establece qus tangs

fara ﬁanamlhar o] potsncizl de rendimienta. Una disrupcidn artiticial os

fmule =) sfectc ds Iz visits de abejas, aumentd s} cusjado de szaillas por vains

v al numers de vainas por inflorescencia, pera sl sfecto fue condicionade por 2f genciipo v la
sstacidn de creciaients {fuadro 16). Esta variacidn explica probablesente porgus las manipulaciones
artificialss han resultado sn aumentos del rendiamiento para algunas lineas de friicl tem otras nal
con florss sn sstado de antesis (sn los primeros sists dizs despuds de la floracidn) v que fuercn
artificialasents aaniguladas ifuadro I7). Desafortunadaments sstos resullados o establscen todavia si
la polinizacidn limita sl potencial de rendimisntz. La ineficiencia de la polimizacidn podria ser
una caracter:stica e liness con bajo 'Eﬂd;ﬁl“ﬁ‘ﬂ aptencial, misntras que los aaterialss de mavor

repdizisnic pedrian fsner, naturalasnte, una buspa pelinmizacidn.
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Cuatrn 13, Pérdidas sestisadas en rendisiento debido 3 la ahscisidn,
rendiniento actusl y rendisiente potencial de 9 genotipos de
frijol comprentiendo $ grupos arquitecturales, East Lansing, 1981,

Forsa Pérdida estisads
srquitectural  del rendiaiento

y gengtipa debida 2 la Rendiaiento Readisisnto
ascigidn® ariual notenciai”
kg ha™?
frquetipo
41380 264} &7 ax 6239
41356 3183 3075 ab 4242
k1518 Jigg X4 0h 6137
Bldsiva IT
BTS 2904 259 bed 549%
Neg~12 7 B3 b 544

Arbustivo pequeso

Seafarer 1494 =49 bed 20kt
Sanilac kEE 1823 a E2kh
Tuscola <ty 2182 de 4oB4

frbustive pequedd y arecto
£-14 Jozr kb o 3394

{abscisidn reproductiva/eR t{seailla/vainas)$ (peso de semillas)

¥ Potencial de rendimientor ~érdida ostimada de rendisiento debido 2 13
abscisidn + 2l rendisiento wtual,

* Separacidn de los prosedios en las colummas por rango adltiple de
Buncan, al 51,

Pusnte: [rquiardo, 1981,

Halterlein gt. al. 1980 establecid que s0.0 2ra necmsaric un dvulo fertilizade para prevenir la
caida da la vaina. Pechan y Hebster (1785) sncontraron que la  abscisidn ocurre asiaiseo en flores
fertilizadas de #rijoles Red Kidney. Resnitados siailares tasbién han sido sncontrades sa soja
{Rbarnathy gt. al., 1977; Wiadbold et. al., 198U,
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fetustiva puquese
Clisics 1L
fryuetigs

L.sn '0_5 ¥

Hadwrer fivioidgica

fbscisidn de floreg ($lores a2 dia-h)

ki

12

1 L A MR ARRe |

Ahiscisidn de vainas {vainas &% dia %}

=2
gompr—_—e—-—g
:

Dias despuds de 50X de floracidn

Fig., 10 Patrones y tasas promedio de abscisidn reproductiva {Flores: a vy vainast b} de nueve
genatipos de frijol con diferentes arguitecturas v habitos de crecisiento. Frijoles
arbustivos: cvs, "Seafarer®, "Sanilac” y "Tuscola" ({navies, hdbito de crecisiento i}
clasico {1t cvs. "Black Turtle Scup™ y "Nep-1" (hibito de crecimiento I} v arquetipos
{erecto, rames reducidas v perdil de la canopia angostol: lineas de sejoramiento 81380,
&1306, vy 41418 thébito de crecisients D). Fusaber lzguierdo, 1981,
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Cuadro 16. Efecto de la manipulacidn arkificial de las flores de frijol sobre
el cuajado de la vaina y la seailla en 10 cultivares. Falmira,

984,

_Vaina/Intlorescencia__ ___ Semillas/Vaina____
Cultivar Lontrol Hanipulado Lontrol Manipul adn
A1 1.3 0.73 4.2 L4
A 200 1.3 1.22 4.9 4.4
a2 0.04 0.93 LN | {.1
A4y ¢.89 1.68 4.5 4.4
A 453 0,32 0.53 Z.8 b4
& 488 0.22 0.41 3.4 5.9
BAT 207 0.14 0.3 2.9 1.8
Bar 1081 .42 1.70 5.% 5.8
BAT 1281 0. % 0.92 5.0 5.9
BAT 1670 0.98 0.87 2.9 2.5
Prosedio 0.64 R 4.t 8.7

Cuadro 17. Efecto de ia sanipularidn artificial de flores de frijol sobre
rendiaiento de sewilla en custro cultivares, FPalsira, 1985,

__ Fendimiento__ Semillas Vaina''_ __ Sewillas w?®
Cultivar Control Manipulade Contrel Manipulado Contrel Manipulado

————— ton ha -
84T 477 .43 2.4 5.4 5.4 210 50
BAT 1481 2.5 z2.89 5.3 4.2 A0 2
Laliea 1.3 1.57 0 .0 95 107
6 1540 1.30 1.19 4.7 4.1 164 191
F Tratasientg 1.5 0.9 1.2
Lultivar x Irt, .9 1.2 0.8

* Significativo a p = 0.5
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El mejor camino para conciliar estos diferentes puntos de vista es quizds asuair gue las causas
de la abiscisidn varian con las condiciones dg crecisiento vy con el genetipo. La abscisidn puede
resultar de un estrés hidricc o de la crompetencia entre drganos {vaimas} en desarrollo por el
pitrdgeno, otros nutrientes y carbohidratos. La caida de drganos reproductivos estd probablesente
relacionada & una requiacidn horaonal de la abscisidn de las vainas pequedss, en desarrollo dentro
del en un raciso y principalsente debida al ‘efecto” de las vainas eds antiguas. THcho condrol
requiatorio pudria ser  ejercido a través de la disponibilidad  de horeonas o por la inhibicida
horsonsl de la sovilizacidn de fotoasimilados hacia semillas en desarrollo.  Diferencias enlre
tultivares en relacidn 2 1a produccidn de etileno en estructuras reproductivas ha sido informada por
{zquierdo y Hosfield (1989, y relacionada a aiveles de abscisidn reproductiva.  El-Beltagy v Hall
t1973) sugirieron que o1 etilens es la couss de la abscisidn en habas y que svistian respuestas
especificas al etileno por células que actushan como “blanco” y que estaban lecalizadas en los
peddnculos de las vainas. Esta zona especifica ha sido descrita por Dshorpe, 1977 y Yebster, 1975,

Otra explicacidn probable y que explicaria un bajo cuajado de vainas, asumiria que otrps drganos
0 vainas ads viejas compiten por fotoasimilados wds evitossseate que flores y vainas pegueRas,
Wiebold (1981} esperuld que una abscisidn en ausentn en aguellas regiones de 1a canopia que reciben
bafa irradiancia deberia ser consecusncid de una baja disponibilidad de fotoasimilados en los
racisos. Una cospetencia lotalizada entre vainas, jdvenes vy viejas, en cada "unidsd fitomérica”
pudria causar wna abscisidn localizada en frijoi. la disponibilidad de carbohidratos v el nivel del
siseo fus estudiado como agente regulador en la abscisién. Subhradrabandhu (1976} infored que sl
eviquecimiento con (0 y dias largos durante la fase reproductiva disminuyeron la abscisidn de
vainas debido 2 una alta acumsiacidn de carbohidratos en los tallos del cultivar “Black Tortle Soup”.
Altos valores de IKI-alaidén han wido asociados com una eayor retencidn  de vainas ¥ mayor
rendimipnto de los cultivares "Nep-2" vy “Black Turtle Soup® sobre el cultivar "Tuscola®™ (l2quisrdo
et. al., 179800,

Dentro de este misso contexto, un sodelo basado en limitaciones vasculares ha sido postulade
en guandul Cajanus cajan L. (Rawson y Constabie, 1981},  Esta ewpliracién asuse que los
fotoasieilades no podrian ser sovidos en cantidad suficiente hacia las flores y vainss pequenas
dehido 2 que el sistess vascular del pedicele oo es todavia totalsente operacional. Las flores
ailares {con pedicelos cortes y de mayor seccidn transversall asociadas a hojas grandes, cercanas a
la fueate podrian aumentar el potencial de rendimients mediante la reduccidn de la resistencia al
sovimiento de fotoasimilados. Eo trigo la capacidad del floeea aparece ser pldstica y evisten
grandes diferencias entre especies de este cultivo que varian hasta 10 veces en ol drea transversal
del floema. Esta variacidn ha sido asoriada 2 1a capacidad de 12 demanda reproductiva vy 2 causado
confusin al considerarse que Iz translocacidn no es un factor lisitants (Evans et. gl., 1570M
Sin embargo las mediciones de las tasas de traslocacidn son dificiles de revisar y los problesas na
han sido resueltos (Evams, {9751,

Usualmente se da gran énfasis a la pérdidas de la capacidad de I3 desands debida a la abscisidn
de flores y vsinas, pero el ahorto de fvalos individuales o de esbriones en desarrollo pueden
tamhién reducir sustancialsente la capacidad de la demanda. Desafortunadamente datos de aborto de
eabiriones son muy raros dado que la detersinacién del ndsero de dvelos requiere tediosas disecciones
de pvarivs individuales. E] [uadro 1B compara el ndsero de sesillas por vains a la cosecha y el
nisero sixieo de semillas por vaina encontrada en la muestra analizada. Gi nosobros asusimos que el
nimero de Gvulos indica el potencial del nimern de sewillas, un 207 o ads de pérdida del potencial de
rendimiento puede ser sxplicada coso aborto de eabriones. Falta sin eshargn, demostrarse si tal
tipn de aborto refleja defectos del desarrollo o es debide sieplemente a insuficiencias de
{otoasiniiadaos.
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Buadro 8. Tasa de sborto de esbrionss, ndeero promedio v adxiao de sesiilas
por vaina, ndsero prowedia de dvulos por vaina, y peso de las
semillas en J lineas (White, 1981},

Tasa de? Feso
aborto de  Ho. promedio No. adsino Promedia de la
Linea esbriones semillas/vaina seeillas/vaina dvulos/semilla sesilla

0
& 122 4 34 b0 6.3 290
B 1540 421 3.t 3.8 3.3 270
B 6729 47 2.3 4.8 1.9 440
B 4475 27 5.9 8.5 8.1 180
6 4459 LY 4.0 L3 7.4 120

! Lalculade como 1004 (1 - sesillas por vaina/dvulos por vainal

Tasas de crecisiontn de 12 vaina

Micionaleente 2 la disminucidn del nidmere de drganos reproductivos, una desanda reducida de
cada una de ellos pedria limitar los rendisientos. 5i lo anterior es verdsd, la tasa de crecimiento
s la vaina podria estar correlacionada al rendimiento. En 19 culltivares de frijol las tasas misimas
ge crecimiento fueron solamects levemente correlacionades con rendisiento (Fig. 11}, Comn fuera
distutide anteriormente, estos resultados demuestran solo una probabie relacidn y no Ja causa y el
eftecto de la missa, Las tasas d¢ crecisiento de l3 vaina o de 1a sesilla y la duracidn del siamo
pueden retleiar la disponibilidad de fotoasisilados tanto como tashién 1a fuerza de la desanda
reproductiva.  Sin eshargo, si ese fuers el caso, un tratamiente que alterara el balance
oferta-dessnda, tal coms resocidn de vainas y/o defoliacidn, no deberia alterar el crecisientn de la
vaina, Llos patrones de crecisiento de vainas bajo tales tratamientos son muy sieilares cuando son
cosparades con las diferencias entre cultivares I(Fig. 73, vy apoyan la posibilidad de que sxistan
efoctos sobre la fuerza de la demanda. La tasa de elongacidn de vainas de 23 lineas de frijol medidas
dentro de una prueba internacional {con repeticiones) para evaluacidn a campo de la tolerancia a
sequia (BIBYT-CIAT) vy que comprendia un tratasiento sin riego en pos-{loracidn {estrés) y un testige
tron riegol, sostrd una reduccidn de 171 en 1a tasa linsal del elongacidn (B.%6 bajo riego y 7.47 ea
dia~' bajo estrést (laquierdo vy Huspe, 1987, no publicadal.

Indice do cosecha

Si la fuerza de la demanda es un factor liaitante, uan podria esperar gue una proporcifn
relativamente larga del peso del cultivo a la madurez fuera como teiido vegstativo en ver de semilla.
Para evaluar esta posibilidad el “indice de cosecha® ss calculade usualsente como:

IC = Rendimienta de sesillas / rendimientn bioldgico,

donde 8l rendisiento bioldgica es siepleaente a totalidad del pesc seco del cultive a la madure:.
Hiontras que ausentos en el rendisiento de algunes cultivos han sido relacionados a2 ausentos del
indite de cosecha {Nallate et. al. 1972}, los datos de correlaciones entre rendimients & indice de
cosecha deben ser juzgados con eucha cautela, e inclusive con escepticismo. Dade que el indice de
cosecha es calculade @ partir de datos de rendisiento, cualquier correlacidn incluye un artefacts
estadistico v on general se considera que el wmiseo estd inflado artificialmente (Charles-Eswards,



1982}, Giaplosente utilizando pares de nimerns al arar para caleular valores artificiales del indice
de rosecha uno puede generar una correlacién altamente significativa,  Valorss reprosentatives
vbtenidos para frijol tales como un indice de cosecha proesdio de 0.38 v un rendisiento prosedio de
2.0 ton ha"* fueron generados con nieercs al azar, y 20 pares de nimeros dieron la correlacidn de r2
= 077 (Fig. 12),

2000 -

Rendisiento (kg ha=*)

1000 =

T T ¥ ¥

30 s L 48

Duracidn del llenado de 1a vaina (dias)

Fig. 11 FRelacién entre rendisiento de semilla y duracidn del llenado de la vaina para 20 lineas de
frijol. CIAT-Falwmira, 1984,
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Fig. 12 Correlacidn artificial del rendimiento e indice de cosecha calculado a partir de pares dg
nimeros al azar,
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fdicionaimente al problesa de interpretar los valores de los indices de cosecha, en frijol
debesos agregar las diferencias varietales en abscisidn foliar vy seescencia de tallos durante la
madurez, Ello hate dificil decidir cuales tejidos incluir en una meestra pars detersinar el £, Las
dificultades incluyen decidir coso tomar la muestra y como manejarla sebsecuentesente.  Un muestren
aislade podria indlar los valores de las lineas precoces. Si nosolros persitiscs que las supstras se
sequen al aire despuds do la cosecha, podriasos ohtener valores redicidos dade que la resgiracidn
puade continuar causando pérdidas de peso.

Como forma de enfrentar algunas de las anteriores limitaciones, debidas a diferencias entre
cultivares por abscision de hojas a 1a madurez, un indice de cosecha modificado (Kohashi-Shibata y da
Costa, 19801, ha sido propuesto como IEM = rendimiento de seailla / rendimiento bicldgico acumelado
total a la madure: fisioldgica + peso seco de frgancs abscisionados (flores, vaimas y hojasi.  El
recepticulo para colectar muestras de drganos  abscisionados en condiciones de campo descrito por
Izquierdo y Hosfield (1982} es apropiado para obtener el peso seco dichos componentes, La Figwra 13
supstra ana alta correlacidn significativa entre ICM v el rendisiento final, aunque este rasultado
podria ser tashidn un artefacte.
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indice do cosecha modificado

Fig. 13 Indice de cosecha medificado (ICM) y rendimionto de 9 cultivares de frijol con diferente
arquitectura de planta. (@:arquetipo;@:cldsica 11Ourbustive pequero;®arbustive alto y
erectol. Fuenter lzquierds, 1981a)

Hasays (comunicacifn personal) compard el indice de cosecha con otros pardmetros para
seleccionar plantas individuales en poblariomes segregantes Fo y Fy, vy encontrd que fue
escencialmente indtil (Cuadro 191, Es necesario reslizar eds investigaciones para evaluar si el
1M puede constituirse en una herramienta para solucionar las limitaciones encontradas coo el indice
de cosecha convencional,
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Cuadro 19, Rendimients promedin de sesillas de progenies Fu derivadas de
selecciones individuales de plantas en la F2 usande varias
comiinaciones de criterios de selecciéng IC: indice de tosecha
FS: peso seco de la planta; RD: rendimiento diario. Wimeros entre
paréntesis indican plantas F» en una categoria de seleccidn,
Hazaya, comunizacidn personal.

Eriterio de Seleccidn

Eriterio
Rerdimiontos |} 2 3 4 4 mig
parentales
Cruzamiento Hembra Macha IC PS RD V§ 142 143 M3
q parcela”t
841y 266 D % M W M0 - - 27
TR 152 (20 (19) e $54
A4 x 248 39 98 3 - W% - B 37
Fata de lope {15y % ¥AY] 2 (4
& A429 268 o R A . - %y - -
Fecho Amarilin 2h ) {1728} %

3. Particidn de fotossiei] ados:

Wis all1d del andlisis sobre cuales rcaracteristicas especificas de la fuenbe o de la demanda
atectan al rendimiento, una hipétesis alterpativa es la que postula que el proceso de distribecidn v
particién de {fotoasimilados es deficionte. Adams (1973, 1973, v 1981} ha propuesto ums serie de
eodelos arguitecturales que enfatizen 13 necesidad de seleccionar celtivares zis eficientes en
mavilizacién de sateria seca vy nitrégeno a las semillas. 5i un cultivar acusuls fotoasimilados v
nitrégeno durante el crecimiento vegetative y luego pusde removilizarlo derante el llenado de las
valnas, este efectn jugard un rol importante durante la senescencia y permitird obtener altos
rendimientos, Tal tipo de fisiologia cosbinada con wuna plantz de asrguitectura erecta y vueles
reducido permitiria una mayor eficiencia fotosintética durante el pericdo de llenadn d= grans.

Sin esbargn las sodificaciones en la arguitectura de 1a planta no necesariaments conducen a una
mayor eficiencia en trasiocacidn, Gay e, al., (19B0) sefala gue la ventaja en rendisienta de las
variedades smejoradas sobre las antiquas estdn asoriadas a casbics en eficienciz #isipligica.
El modeto sorfolégico que caracteriza al arquetips de Pdaas, ha producido aparentesente, no soln ung
planta s deseable desde el punto de vista agrondaico (con resistencia al vuelco, y facilidad para
la rosecha mecdnica), sinp tasbién, ha peraitido un mayor rendimiento a3 fravés de wna mayor
eficiencia f{isiolégica relacionands a la duracifn del llenado, el reparto y resovilizacidn de
fotnasieilados (Izguierdn, 19810,

Hipotetizar que la tolerancia al estrés pusde ser debida & la removilizacién de reservas es
atractivo pero sin embargo tiene sus limitaciones. La habilidad de superar un estrés a bravis de
1a removilizacidn de asimilados no estd necesariamente ligada a 13 capacidad de almacenar, la
particidn y la removilizatidn son necessrias y deben ser consideradas en programas de eejorasiento,
Esta sugerencia s consistente con el hecho de que lus {rijoles arbustivos caracterizados por en
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corta ¥ ranido periodo de llenads, ltisnsn aito reparip v remgvilizacide de msteria sers.  Estos
cuitivares sin embargd son susceplibles a2 la reduccidn oel dres foliar dedido a esbras fisicns o
hinifgicos. En sstas oircunstanrias, una ver gue 13 fotosintssis g detenida en plantas arbustivas,
el Ilenads de ls semilis depende C4st sxclusivamente de 1z removilizanidn.,  Hay svidencias due agnvan
qus 1 sequis susenta lz resgvilizacidn de sginilados (Sesper v Adass, no publicade) v eilss seaslen
la necesidad de tutwras investigaciones, Aspectos de este probless seran disculidos en la siguients
secoifn.,

4.  Lomponentss del rendisisnto:

Ut grupe esperial de hipilesis concerniente 3 la particidn de asisilades son sgueilass que
relacionan caratteristicas fales coap &l peso de 13 semeila, semtilas por valsa o por inflorescencia,
y adssrg de vainas. Estas carscferisticas puedsn ser definidas on forea tal qus cusndo elias se
miltipdican conjuntasente, sy products ew igual Al rendimisnio, Esbos "tosponentss del rendimisnta”,

coEn elios han sido llamados, fusron ufilirados en 1925 por Eﬁgi"iﬁﬁ gara sstudios de rendiasiento de
trigs, pero los andlisis de componentss de rendisienic son frscusntes tasblidn so culltivos de
legusingsas. Para frijeles, los cosponentes pueden ser definidos comst

Rendimiznts = PO @ 3V x MM, donde
Ph = pesp de 13 seafilas individuales
¥ = semillas por vaina

Wt = nudos por 82

YN = vainas por nudo

Estos componentes tambidn sirven para calcular otros componentss:
SVox VN @ MM = osemillas por @
FRox 5¥ = rendiments oor valng
oY 5 M = valias por a°
5% 9B ¢ B¥ = rendisfento por nudo

distinguir snire stios 3 los romponeniss qus

2 kY t
5 (a). Benneth el. al., 9775,

e

! e crsoonon

LIS CoSponentEs gusden serosubdividid
parhsnaosn af talls arincipal o § 135 rigs

d¢ rendisients plantes la positilidad de aumentar up componecte sin a@ogificer & los ofros debiends
satonces ausentar sl rendiaiento final.  Esto, aaar=ﬁteaevte en tearia, 25 &igebraicasents corrects,
pern sin sabargo =0 la practica los sstudios de veriacifs de componentes en difsrentes genclipos

Lz estrategia wds simple pars aumentar =] rendimientn z través de la selscoidn por cosponentss
- t -

nupstran gensralsents que pars parss de cospnnentes Cuyds proguctos son igualss, fpess de ls sesills
¥ pumera de seaillas por 8%, la corrslacidn dentro del par es negativa {Cuadro 200, Este efscto ha
sidp denominads TIo cq‘aifu ds loz comgonentss de ruuﬁ;ﬁzapfﬁ‘ gor fdams LiTAvr, v =5 atribada al
crecigients cospsnsatorio gque in figvﬂ an la azstrszLzéa de recurzos limtanbes del readigisnts
af=ctados por sactorss genfticss v ssbiontalss, principal implicancis de #xte procesoc es gus is
salzcoidn por un nivel aita de i copponenta ne reseibard probablsesate, ss o oon aussibo del
repdiarenia,

El aceptar sin esbargs gus los componentes de rendismients se

compensan sabre si, ng

necesariamente zignifica elisingr i3 posibilidsd de  [dentifizar una  combinacidn dptims de
componentes,  Graticas en las difersacias varistales =i los componentes puyves productos igualan al
rendigrents Fig. 18) ilustran iz fendencia general de ests comgensacidn, oero desviacionss de las
curvas pare rosdimientos constantss auestran guwe existe a5 variacién gus la svplicada por lg
ig uno podeis esperar lineas com alfos rondislentos gue reorssentan alguna

o [ X e wd
COEpERgaTIen ¥ Ioh B t
inaliin splimag 92 f:i‘&!ﬁﬂﬁf?téﬁ.
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fuadre 20. Lorrelaciones entre pares de componentes de rendismiento (aguellos
tuyns productos son iguales a los rendimientos) para dos prusbas
de frijoles arbustivos. Fuente: White, 1981,

Frusha cons
10 cultivares 3 cultivares
Feso de sesilla vs. semilla @2 -.Bi** - Bh**
Rendiaiento de vainag™ ve. vainas o2 =65 - Boe
Rendisiento de nudos™ vs, nudo 2 - 21 ~ T

*,** significativos a la p = 0.05 y p = 0.0, respectivapente.

2000 § - 2009 m? Hibito de crecisionto
. a = Deterainado
1600 - ™ 300gm * = [ndeterninadn

1800

1400

1300

100G

dimern de seaillas (a™®)

400 % i 5 \
018 030 o9.30 040 0.5

Peso de semillas (g)

Fig. 14 Compensacidn de componentes de rendisiento dentro de 38 lineas de frijol.  lLas cwrvas
representan niveles de rendimiento constante, Fuente: White, I961.

3. Estrategias integradas:

Coep fuera sencionado anteriormente los mejoradores de plantss no han obtenido todavia
resultados promisorios relativos a ausentos sustanciales del rendimiento del #rijol con la excepcidn
do desarrollar variedades resistentes o tolerantes a enfermedades las cuales peraiten una mejor
expresidn del potencial gendtice,

Enfoques integrados, considerando tanto la eorfologia de la plants como 12 eficiencia de su
fisiologia han sido definidos en ideotipos de cultivos adaptados a ashientes especifices. Donald
{1968} enfatizé que una planta ideotipo debe ser un pobre competidor. Esta ruptura de las lineas
tradicionsles de pensamiento proviens del entendimicnto de que la planta individual, dentro de ia
commidad, expresard su potencial de rendimiento ads completasente si ella sufre un minimo de
interferencia o cospetencia por parte de sus vecieos. Se espers que el cultive "idestipo" haga
xinina 13 demanda de recursos por unidad de materia seca producida pero la comsnidad, como un tode,
dshe extrasr una miniea cantidad de recurses.
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En frijol, caracteristicas tales rcomo hdbito determinade, amadwracifn tesprana y hojas pequenas
han sido consideradas dtiles para aumentar la adaptarién genctipica (Silvera, 197%). Adams (1973}
sugirié un ideotipn de frijol para aonorultiva e hipotetizéd que solamente pocos cambios eran
necesarios para adaplar este sodelo comy un sxitoso cospetidor al ser cultivado asociado a sz,
Sugiri§ asimiseo que el tamano de la hoja deberia ser sediano a pequedo y que la capacidad de desanda
de drganos reproductives deberia ausentar a través de un aumento del nimero de flores por racimo y
del nimero de sesillas por vaina. Desde el punto de vista fisioldgico sugirid gue seria desmable
auesntar la tasa neta de intercashio de (0, la tasa de traslocacidn de fotoasimilados a las
estructuras reproductivas, y seleccionar por un indice de cosecha alto.

Tanaka {1974} sugirid un frijol indeterminado con muchas vainas sobre el talle principal, como
apropiade para cultive consociadu ton maiz,

fdaes (19731, menciond asi misso que lineas isogénicas, modelos y andlisis facteriales, eran
herramientas dtiles en la construccidn y disedo de ideotipes de planta, pero gque habia un nimero miy
timitado de estudios conducidos en frijol. Demis (1971) uiilizd el and)isis factorial pars variahles
de tipn de planta en frijol. Este método fud utilizade por Samper y Adaes, 1905, (no publicadel,
encontrindose que wds del &0% del total de la varianza fue abribuble al factor denosminado
*particidn” bajo condiciones de estrés hidrico. Mejoramionto por modelos morfo-disinldgicos han sido
aprovisados a través de lineas sejoradas que han aparecido con buenos rendigientos en condiciones de
sonocultive (Adams, 19B1),

b. Una nueva estrategia:

De la revisidn de las estrategias para ausentar el rendisiento potencial del frijol, se
desprende que es necesario proveer nuevas ideas.  Los componentes hdsicos de nuestra estrategia o
son radicateente diferentes a aguellos descritos para cereales lef. Donald, 1968; Chandler, 1969},
y comparten componentes de las propuestas anteriormente descritas para leguainosas de grano.

Muestra prisera premisa g5 que la estrategia debe ser desarrollada en el contesto de un manejo
agrondsica apropiade.  MNosolros sugerisos un eonocultivo con espaciamiento estreche a 30 ow entre
hilera a densidades de 40 plantas por #%, [E! hecho de que estas pricticss no establercan un edxise
rendimiento con los materizles existenies es irrelevants desde que el interés no es en los attuales
rultivares s5i no en un nuevo tipe de cultive del frijol. Una abundante suplesentacide de nitrdgeno o
fijatién del wismo seria requerida. Para una | ton ha™! de ausents de rendisientn son necesarios 89
a 100 kg ha™ de nitrédgeno adicional, asumiendo 50T de pérdidas en tejidos que no tienen semillas o
pérdidas debida a lixiviarién o wolatilizacidn,  Para alcanzar tales niveles de fertilizacidn
nitrogenada, se requeririan varias aplicaciones fraccionadas de nitrégeno v un manejo especial
para eavimizar la fifacidn de nitrdgens.  Algunos estudios recientes en soja con cultivos bajo
inundacién han producido 40X de ausento en el crecieiento sobre irrigacidn convencional, sugiriendo
que el manejo del agua puede requerir una sejora sustancial en el {futuro (Mathanson et. al., 1984,

tna morfologia especial (e), tallos detersinados y sin ramas laterales) es menos importante que
la respuesta del cultivo a alts fertilidad. De la sisea forma que los cambios introducidos en los
cultivares de arroz {Chandler, 1967}, plantas que demuestren respuestas limitadas al nitrigeno,
en térainos del elongacidn de tallo y espansidn de las hojas, son necesarias,  Esta respuesta
probablemente seria correlacionada con la habilidad de predurir ramas reducidas, y un menor tesaso de
hoja.  Las raices y los tallos deberdn ser sejorados para aueentar 12 resistencia al welca,

La desostracidn de que la respuests al fotoperiodo estd relacionada con rendisientn, ha
establecido ia necesidad de asegurar una adaptacidn climdbica adervada.  La redurcidn de la
respiracidn de santenimiento a altas tesperaturas, seria muy Gtil.  La particidn de nitrdgeno
peraitiria un almatenaje en tejidos no-foliares, que lusgo serian resavilizados durante el llenads



de 1as vainas. Ello podr:a requerir ung reduccidn de la demanda de las valnas an lgs aceentos
iniciales del llenada.

Combrinsciones especiticas de los coeponentss de  rendisiontc no  deberisn ser  huscades
sspec:ficaments, pero asntensr semillas pequesas (de 180 a 250 ag por semillal seria euy ARl £l
nisera de semiilss por vaina deberia ser goniltorsado on relacide al mdsere de dwules por vaina para
sssqurar de esta forss la eficiente foraacién de las seaillas,

En los priseros 15 a 20 dias despuds de la eeergencia, la curva de creciaiento del cultive
deberia ser mds lenta que en los actuales culbivares reflejandc una asnor digtribucidn de
fotoasimilades 3 las hojas en crecimients. El creciaisnto reproductivo dsberis ser redurido en los
aomentos iniciales, dado gque esto estaria asorisde Con und sayor durscidn foliar durants el llenado
de las wvainas. Ello aseguraria on aanteniaiente de tasas altas de llznado de seeilla hasta la
aadurez,

# pesar de que o] idectipe anterior podria tener un savor potencial de rendisisnto, la habilidad
coapetitiva deberiaz ser sacrificada {(Jemmings y Jesus, 1948}, El cultive entonces se comportaris
pobrements en agzcias con varisdades tradicionales, consociade a otros cultives o, en presencis de
aita poblacién de malezas. La variabilidad en rendiaientn individusl por piants deberia ser Baja,
sl cultivo deberid tener una pobre tolerancia 3 13 defoliacidn, cualquiers fusra su capsa.

La forms ass eficiente pars desarrollar ep cultiver que sstisfaciers estos raguisitos reguiers
gue prisers s¢ orusben 1os rendisisntos de un seplio rango de seterisles climdticaments adaptados a4
las condiciones agronmicas anteriorsente sspecificadss. La fecha de sadurer deberia ser recordada
para torregir los rendiatentos por 12 longited del ciclo de cretiaiento, La bisoueds gor caracteres
sspatificos deberid empimzar ton resistencia al  wuslco, respussta al nitrégens, v un menor bemddo
sivisn de hoja. Una senor raspiracidn de mantenisiento es dessable, pero dade que el sguipe necesaria
para su evaluacidn es muy carc, no as sugerido como criterio prissrio de ggiscrisn,

Pars anuelios sitios donde la tardicidad puede ser explotada, selecrién por este caracter
podria ser dtil, pern solamente si ello es cosbinado con upa fuertes selecoidn contrs asterisiss
de baja rarga reproductiva ("pobre adaptacidn” o bajo cuajado de wainasi,  Estrategias de seleccidn

gl tallp priacipal. GSeloccidn suy ripurosa de saterialss peremtsies de conocida adaplacide deberia
ser dkil, Otra caracteristica deseshls para este ideotipo podria emerger 3 través de 13 seieccidn
dirscta por readizientn, pern no se deberra ipvertir recursos en la bisgueds iedividual de los
#is@0s.

7. Frobissas sspeciales:

En las secciones procadentss hesns digcutido of potencial de rendisiento con pocs referencia a
grobiemss de cultives especificos o lisitacionss del tipe de sesilla.  Sin esbergo I3 msxisizacidn
dal potencizl de randivientn =y 3 asnude perssguida 2 través de limiltaciones espec:ficas. Frobiems
asociados con culbivos sixtns o sezclas de varipdades de frijel, sen particularsente difigiles.
fugertar el rendimiento potencial s varisdades de frijol son semillas medianas ¢ grandes y en lineas
precoces ha side Dastante dificultose. Estos son dos temas que serdn discutidos 2 contimuacidn.

i

Cultivares con seeilla de tamazy sediano 3 grande

Parz condiciones que permita rendisientos de 2.5 a 3 ton ha™', liness con sesiilas sedianas a
grandes {(a continuacién referidas como sesillas grandes, por sisplicidad), tipicasente riden 0.5 tan
ha"' senos que sguellss linpas que tionen seailias pequenas. Lomparando los promedies sobre brag
prushys de 57 liness que varizhan desds 179 a 470 og por semilla, =l tamedo de 1 semiila swplice

aprovizadasents =l 91 de la variatidn sn gl rendimients fFig. i3}, Eshe podris sugerir gue para
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obtener mayores rendimientos, las lineas con semillas pequenas son necesarias, pero esto tiene que
sor kalanceadn contra las preferencia de os consumidores por semillas mis grandes. Por lo tanto,
existe un considerable interés por identificar causas de #stas diferencias on  los rendisientos
potenciales.
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Fig. 13 Cosparacidn de las medias de rendimiento de semilla de tres pruebas en dos locatidades y
pesos individuales para 57 cultivares de #rijol. CIAT, 1984 y 1°85.

Lz hipitesis awds persussive, debido & la aceplacion de resultados reciente, dencta que
cultivares con semillas pegueRas o grandes representan distintos grupos genéticos de origenes
diferentes. Las lineas con semillas pequesas son predosinantesente Mesomericanas en origen, mieniras
gue las }ineas con sewillas grandes tienen un origen fedine (Gepts eb. al., 19B%).  Los grupos son
suficientesente diferentes de manera tal que las progenies de los cruzasientos intergrupos usualmente
producen hibridos enanos F1 (Singh y Gutiercez, 1984).

fceptando que los grupos tiemen diferentes origenes, que som dificiles de intercruzar y que
existe una suy pequena introgresidn entre los grupes, las diferencias en el potencial de rendisiento
reflejan diferencias en la adaptacidn de Jlos cultivares. Los tipes de semiila pequeRa,
Mesaasericanos, estdn adaptados a plagas, enfersedades y condiciones de suelo tipicas de las alturas
sedias (BOO-1600 a.s.ne.) de Mesoawérica, mientras que los grupos de seeillas grandes, estdns
adaptados a mayores elevacionss (1000-3000 m.s.n.a.} de los Andes. Aungue msuchos cultivares son
cultivados fuera de las regiones de origen, la dificuitad de cruzar ambos grupos a Lisitado las
pasibilidades de transferir componentes de adaptacidn, los cuales podrian mejorar el rendimiento,

Evidencias gue apovan las diferencias en adaptacidn se encuentran en comparaciones de respusstas
totuperiddicas entre distintos grupos en términes del tamaso de la semilla (Cuadro 21).

Materiales con semillas grandes, son sensibles 2l foloperiodo y en casbio, los cultivares con
seaillas pequeras son del tipo de dia neutro. En prushas de rendimiento, realizadas a diferentes
alturas en Colosbia, los sateriales con seeillas grandes rinden pobremente en low sitios de
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tesperaturas intermedias, pero fueron superiores en los sitios fries. (Fig. 14). fustin y Maclean
(19720} notaron que les materiales con sesillas grandes germinaban mds ripido a temporaturas mis
frias {12°0) que las variedades de semillas pequedas, y sugirieron que esto podriz proveer una
técmica muy f4cil para separer caracteristicas,

Cuadro 21. Respuesta fotoperiédica de la floracidn para diferentes grupus de
geraoplasma en et CIAT, vy de acuerdo al tamafio de seailla.

Nimerg de entradas con una repussia
fotoperiddica detersinada de 1z Horacidn®

Tanano do sesilla Bia neatro Interaedia Sensible
Pequenas 53 2 20
{eenos que 28 #g)
Medi anos b 34 52
{38 a3 gl
Brandes 1 s | 8%

{mavor que 35 s}

]

Chi® 8, p  <0.001

* Basado en el atraso en la floracién bajo 18 horas fotoperiodo artificial
comparade con fotoperiodo natural de 12 horas en Falaira, Colosbia,

tna segunda linea de argumentos estd en relacidn con 1a suposicidn de que los procesos de
desarrolln que detersinan el tasaro de la seailla, comparten el control gendtico que afectan a otros
procesas del desarrollo y por lo tanto el tamaro grande de las seaillas puede estar obligatoriasents
ligado con msyor tamado de otros drganos o tejidos de la planta. Estes tamsfos mayores pueden
ser desventajosos. For ejesplo en otros cultivos, el tasaso grande de 1a fruta resultan en tamacos
eelulares mayores que afectan los tamafos de Jas hojas, estomas, granos de polen y obros tejidos,
sisndo este fenfmeno denominado "gigantiseo® (Bchwanitz, 1967, En drijol, ol peso de la semilla
estd a menudo positivasenta correlaciosado ron el tamsdo de 1a hoja v el largo prosedio del internudo
v ha sido encontrado que se correlaciona con los tamaros celulares (Fig. 171,

fsoclaciones cercanas han sido establecidas entre ol tamano de 1a hoja, el tamasn de la vaina y
el tamafo de Iz seailla en frijol (Duarte y Odams, 1972} y entre ¢l tamafo de la hola, el tamaso de
la leasa, y el tamafo de la seeilla en cehada (Hamid, y Grafius, 1978).  Estas relaciones son
explicables bajo la suposicidn de influencias genéticas comunes sobre tejidos homdlogos. La
suposicién de homologia entre hojas y sesillas pusden ser razonable sobre la base de que cads
drgano es iniciado en estades primordiales tempranos a partir de seristesss apicales.

Tamaios celulares mds pequesos han sideo asociades a altas tasas fotosintélicas y telerancia a la
sequia en otros cultivos. (Black et. al., 19744 Catler gt. al., 19775 Nobel, 19801,

Las relaciones entre tasaho de la semilla y crecieiento de la vaina, pusden influenciar &l
rendimiento potencial. 5i los cultivares con semillas grandes tienen vainasg individuales de mayor
tamafo, esto podria a su vez, requerir de una sayor tasa de crecisiento de la vaina o de un periodo
de llenada sds extenso. Los cultivares de sesillas mds grandes podrian tener una desanda reproductiva
gxcesiva deotro de 12 unided hoja-racisn, White {(1981) encontrd una correlacidn sigeificativa y
positiva de 0.86 y 0.85 entre tamafo de la sesilla y el peso seco de la vaina para 10 v 38 liness,
respectivasente. Sin eshargo en estedios del crecisiento individual, el tasado de la sesilla vy la
tasa de crecisiento de 1a vaina no fueron correlacionadas (CIAT, 1963}, Las diferencias en tamsano de
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12 vaina resultaron primariamente a partir de la variacifn de la duracidn del llenado y no de la tasa
del misso. [Esto concuerda con diferenciys chservadas en el periodo lineal del llenado que fuera
encontrado entre diferentes arquitectura de planta y fuertessnte ascriadas fuertesente al rendisiente

final (lzquierdo y Hosfield, 1983},
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Fig. 164 Relacion entre el rendimiento de sesilla y peso de 100 seeillas en dos localidades en
Colombia: A} Sante Fe de Antioquia {27 90), B} Pasto (13 °C prowedia de tesperatural.
CIAT, 1978 y 1979,

Clarasente Jas causas de las diferencias en potencial del rendimiento entre famaros de sesillas
pequeras y grandes no estdn bien establecidss y lss hipétesis abundan. Las diferencias en adaptacién
son probablesente de mayor isportancia pero, aceptando esto, uno tedavia pusde dejar abierta la
posibilidad de que caracteristicas asoriadas a seeillas grandes son eecanismos de  adaptacidn para
climas ads frios.

Precocidad o maduracidn temprana

Para ashientes con limitaciones de temperatura, existe una fuerte sotivacidn para lograr el
aumento de los rendimientos.  Aungue hay muchos argumentos en favor de que el potencial de
rendisiento pueden ser aueentado directamente con liness de maduracidn temprans, los investigadores
han sugeride que obras caracteristicas podrian ser ventafosas en las liness precoces.

fintes de considerar algunas estrategias para ausentar el rendimientc en linsas precoces,
nosotros dehemos considerar la definicidn de precocidad. Dado que existe un fuecte efectn del clima
y det fotoperiody sohre 1a tasa de madurez, no existe una definicidn rigida ni taspoco hay Hineas que
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expresaran su grecoridad en todas las condiciones.  Sin embargo coso una aprovisacidn grosera,
nasotros podesos asusir que una litea “norsal® del CIAT, Falaira, sadwaen 75a 80 dias, por lo
tanta las lineas precoces deberdn de madurar en 58 a 6B diss.

300 -

Yw iS4 84 RE8 X
At w 7§~

Area de las células de la endodersis
{unidades arbitrarias)

T Y

o} 0.'2 2 2.3 0.8
Fesc de las seaillas (g}

Fig. 17 Relacific entre el tasaip de las células de la endodermis y el peso de la semilla en B
cultivares de frijol. El tamafo de la célula es sedido coso el 4rea de la seccidn
transversal expresado en unidades arbitrarias.

La isportancia de un manejo agrondmico especializado para las lineas precoces tasbién acredita
una nota. Aceptando que las lisitaciones de 1a oferta de fotoasimilados puede ser critica en lineas
precoces, un rapido funcionssiento del dres foliar puede ser eirade como un punto sy importants,
Mis alld de buscar variedades con estas caracteristicas los patrones de plantacidn v ia densidad
deben sor modificados para establecer una canopia y una cubierts de cullive lo #ds répidassnie
posibie. FPara cuatro finess tespranas, Molina (1988) enconktrd que un patrdén de plantacién de 20
por 20 cm resultd en una cobertura mayor a los 30 dias, un mayor peso seco del cultive a log 5O diag,
y un rendimiento de semilla sayor gue espaciamientos a 30, 45, 0 60 ca  con la misma poblacidn por
unidad de supeeficie (Cuadro 22),

Un tamasp grande de seeilla ha sido frecuentemente mencionado como un wecanisso para alcanzar un
ripido establecisiento del cultivo (Rodriguez, 19841, pero comparando 30 lineas grecoces, el peso de
la sesilla no fue correlacionadn con el rendimisnto v con el readimiento dia™ (Cwadro 23,

8i un cicle de crecimientv de escasa duracidn resulta en un nisero lisitado de sitios para sl
lenado, vainas relativasente grandes, o un nimero sayor de vainas por nudo aumentaria el tamado de
ia demanda de fotoasimilados. En contraste, para un cuitive con periodo corta de lienado de las
yainas, una eficiente distribucidn de la dessnda deberia ser crucial, y estoa su ver sugeriria
la ventaja de los materiales precoces con vaipas pequeras pero distribuidas sobre un asplio range
de sitios da |lenado,

Argusentos que favorecen tante una duracida corfa o larga del llenade de las vainas pueden ser
dados. Desde que la dwacidn del [lenado de la vaina estd positivamente correlacionado con el
rendinionto uno podria pretender encontrar cultivares que eaximizaran este perioda dentro del
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crecimiente de lineas teapranas.  Alternativasente si todo el crecisiento vegetativo detersinara
el rendisiento del cultivo, una linea que tenga una floracién tardia, pero que llene las vainas

ripidasente, podria ser preferida.

Muchas obras estrategias han sido sugeridas para aumsntar el potencial de rendimiento en las
lineas tempranas. El lector podria obtener nuevos argusentos en Rodriguez (1984},

Cuadro 22, Rendisientn de cuatro lineay

espaciasientos entre hilera,

plantas de 20 plantas w2, Palaira, 1985,

tespranas sesbradas & cuatro
pern conservando una pohlacidn de

Distancia entre hileras (cal

Cul tivar &0 45 30 20
kg ha!

RAB &0 2320 2109 2250 270

145 2340 2060 2240 210

BAT 44 210 2180 2080 256

6 3807 1640 1890 1870 1930

Prosedio 2150 2060 2420 2590

E.E.  para diferencias de prosedio de tratamientos = 102

Cuadro 23, Correlaciones entre rendiaiento y otros pardsetros para 40 lioeas
precoces ads & 4525, FPalmira, 1984b.

Rendimienta fendimiento/dia Dias & 1a sadurez
Rendimiento/dia G -
Dias a la madure: Lo i -
Peso seco del rultivo LB 5 I
Indice de cosecha i 2 -
Fesp de 109 somillas 14 L4 .18
Semilias/vaina 2B 2h 23
Vainas/a?® 557 LB JAgee

**  Rignificativo a la p = 0,01
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B. Potencial de la biotecnologia u otras estrategias en ol futwroy

Las discariones previas han girado en torop 2 lo gue se podria considerar coss estrategiag
convencionales para ausentar el potencial de rendisientn. Sin eabargo, con los avances de la téonica
de manipulacidn de genes y la propagacidn de plantas, existe 1a posibilidad de que ciertos avancas
puedan resultar a partir de otras estrategiss,

A pesar de que la explotacidn de la heterosis a través del uso de seeilias hibridas ha eostrado
pocas  posibilidades es frijol  (Gutidrrez y Siogh, 19841, otras estrategias para explotar la
heteroris tamhién existsn. En algunos cultivos, 14 semilla es producida sin 13 recoshinacidn
genética que oturre durante la seiosis  (Bashaw, 1980} a travds de un procesy dencminade apomixis o
gas especificamente “agamospersia” (formacién de la semilla sin la produccidén de gasetos). La
apomivis ocurre en auy baja frecuencia en las legumingsas de grang (Sobalev gt. al., 1978}, pero coo
un mayor entendimiento del control de 1a esiosis, podria ser posible obtener cultivares apomicticos,
e ia mismea forma gue se han proguesto para papa (Hermsea, 1980). Alternativamenlte, la apowixis
puede ser buscada a través del ecjoramiento por wutaciones. L3 apomivic complice enorasmente el
sejoranientn, perc recosbinando propensidn por apomixis con  induccidn quieica, esto podria ser
sinisizado (Iwanaga, 1983},

ftra estrategia para explotar la apomixis =3 a bravés de la propagacide vegetativa.  En glgunas
dreas de 1a produccidn de frijol, ya se realizan algunos transplantes de plintulas (Siegh,
commicacién personall, y la introduccién de material propagade vegetativaments dsberia ser
promovida.  Hoy en dia es dificil propapar frijoles a3 partic de cultive de telido (roginshi v
Kartha, %83, pero si las limitantes son superadas, fhibridos Fl podrian ser ficilmente propagades a
través de cullivo de tejidos y distribuidos coso embriones sondtives, (propigulos similares a los
sehriones sexuales normales).

Se ha realizado un trabajo considerable sn cultive de tejidos de Phaspolus wulgaris, pero al
somenty no  existen datos publicades sobre un protocolo confirmade y cospleto de generacidn de novo
apartir de tejido caulingr, suspensiones celulares, o cultive de protoplastes.  La regenevacidn de
piantas por cultivo in vitro ha sido solamente exitssa con eeristemas apicales y desds esbriones
cigfticos principalmente,

Culkivos de dpices seristematicos, callos y suspensiones celulares son relativamente facijes de
gstablecer y han sido empleados en diversog gstudies, pern los resultados de regensracidn son pobres.
En una informacidn nunca confirmada, dos plantas fueron regeneradas de 400 cultivos de callos cuando
los explantes originados a partir de hojas de Fhasealus vulgaris, fueron cultivados en un asdio
suplesentado con "sctracta" de semilla de frijol (Crocomo eb. gl., 197h).  Un promedio de 15 yeess
rageneradas por cada dpice ewplantadn ha sido oblenido apartir del cultivar "Palmital Precoce™ con
un completo recobro de plantas después de tres swheultivos con dcido giberélico (BRel vy &cido
paftalendcetico (ANA} {Martins y Sondhal, 1984}, Resullados recientes de investigacisn en el CIAT,
han mostrado que 1a induccitn y formacidn de esbriones somdticos sobre 12 superficie de cultivos de
tallos es posible (Roca, 1984, comnicacién personal}.  Pero para ohtener resulbados mis
grometedores es necesario un completo entendieiento de los procesos de regeneracidn de plantas
de frijnl a partir de cultivo de tejidos.

Las técnicas corrientes de hibridizacién de leguminosas han permitido un pimeroc limitado de
cruzasientos intergendricos (Alvarez et. al., 1981}, las investigsciones en fusidn de protoplastes
para producir hibridos somdticos sugieren la posibilidad de plantas de leguminosas de grano
conteniendo informacidn deseable de distintos géneros relacionados (Schieder, I1982).  FPor lo tanto,
cultivares de 4rijol con la madurez tardia v la srquitectura de la soja podrian resulfar & partir de
hibridos somiticos entre frijol v soja. Existe una considerable informacién schre la fusidn de
pratoplastos de soja con plantas no legusinosas, pero en ringln caso plantas han sido regeneradas
{Mroginski y Kartha, 1984).
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Asusiendo que los frijoles podrian ser cultivados en ashientes donde el mecanismn fotasintdbice
Ca 25 veabajosn, wno podria pensar en la posibilidad de convertir frijoles al eecanisee £, la
bdsgueda en sds de 40,000 plantas de soja, avena y trigo fue infructuosa para detectar un solo
individuo con un bajo punto de compensacidn de [0y {Evans, I573}, y fallas idénticas en obros
cultivos sugieren que tales cambios no serian alcanrados wsando  las técnicas corrientes de
eejoramiento.  Sin eabargo con una wejor habilidsd para eanipular genss especificos, el "set”
complets de genes requeridos pars secanissos Ca podria ser bransferida,

La sodificacidn genética completa de las plantas por sanipulacidn del ADR estd todania lejana en
gl futuro, La mavorza de esfas investigaciones, utilizan plantas y genes sodelos. Gin eshargo la
tecnologia del ADN recosbinante podria ser usada para desarrollar marcadores moleculares gendticos,
ios cuales a su vez podrian ser usados para construir mapas de linkages genétictos para
caracteristicas de isportancia econdeica (Vallejos et. al., 1984}, Un mayor access a este
procedimientn podria ayudar a los mejoradores del frijol en acelerar la introgresién de genes
forineos en cultivares comerriales v =5td haje estudio an CIAT (Roca, 1984, comenicacidn persenall.

ftras estrategias pusden visualizarse, pers los estudios anteriores deherian servir de aviso de
que ain las estrategias "estandarizadas® todavia mankienen todavia la mayor promssa para un futwro
inmediato, sin esbargo woo no deberia cerrar los ojos & otras sstrategias.  Quizds la meior
recomendacion viene de Ralph W, Eamerson en gl sigle XIX gque dice "La ahsurda consistencia es la
fusrza de las sentes estrechas”.
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¥, FRUMKCTIVIDAD BAJD COWDICIONES BE ESTRES

En 1a vasta mayoria de las regiones productoras de frijo! los rendieientos potenciales no son
nenca alcanrados por los efectos coehinados de problemas eddfices, climiticos y de enferesdades y
plages. Existe variabilidad gendtica pars las respuestas al estrés, y se ha realizado un esfusrzo
considerable en estudiar la tolerancia o resistencis al estrés. En las discusiones que contindan
enfatizaremns los estreses abitticos tales como sequia o el exceso de agua. La dltisa seccidn
disrute la tolerancia general o "rusticidad® en {rijoles.

A. Sequia

La importancia de los déficits hidricos en la reduccidn del repdimiento de Jos cultivos estd
directaments relarionada al hecho de que en 13 savoria de las condiciones de campo el vapor de agua
difunde fuera de la planta mds facilmente que el [0, enlra a la misma v, que e agua del suelo no es
suficiente pars permitir que 12 planta reemplace continuamente el agua perdida.  La conservacidn
del agua & través del cierre estomdticn g otros mecanismos reduce la fotosintesis v por lo tante, sl

crocisiento del cultive estd limitado,  Esto resulta en uma relacidn sy estrecha entre
disponibilidad de agua vy remdiniento (Fig. I1BI.
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Fig. 18 HRendimientos de A170 y cv. Diacol Calima en diferentes niveles de agus aplicada usands una
instalacidn de aspersién. CIAT-Palmira, 1985,

Una alts relacidn entre el indice de drea foliar v la evapotranspiracidén ha sido chservada en
frijoles para vainas verdes por Bonanno y Mack (1983} y toncuerda con 1a funcién lineal descrita en

la Fig. 17 entre evapotranspiracién y rendimiente para cultivares de frijo! negro con diferente
raspuestd a la sequia.
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Fig. 1% Relacidn lineal entre evapotranspiraciée y rendimiento de dos genotipos de frijol negro
(imites de 90X de confianza son indicados por las lioeas punteadasi.  Fuenter Jara,
hrquierdo, v Hatta, {986,

Exists al eomento una considerable cantidad de literstura sobre el efecto de la sequia y sobre
pasibles mecaniseos ds tolerancia pero, aunque nuestro entendimiento contisfia eeiorando, suchss
preguntas hdsicas persanecen sin resolver vy los beneficios précticos de tal tipo de trabajos todavia
san dificiles de indicar, Muchas de las dificultades que derivan de la cospleiidad ivhereastp
de 1a sequia y los errores en la planeacidn e interpretacidn de los experisentos a senudo conducen 3
resultados contradictorios. Los errores eds serios podrian ser resuaidos!

1. Fallas en establecer situaciones de estrés relevante. En particular en condiciones de
invernaderq, el crecimiento de las plantas en macetas a menudo resuita en un estrés desarrollado
desasiado rdpido y en condiciones de haja radisridn y alta husedad,

2. Fallas para caracterizar cuantitativamente o] estrés,  Muchos informes publicados 2 wenudn
tallan en mencionar pardsetros tales como contenido de agua en el suelo (g HAD g™* suelol),
potencial del agua en el suelo, potencial del agus en la hoia, tesperatura de la canopia vegetal
y 1a reduccidn del rendimiento el cual ayuda a indicar los niveles de estrés obtenidos.

3. Fallas para reconsy 1a aclimatacido a las condiciones de estris,

4, Fallas en atilizar genotipos representativas de aguellos que realeente interesan a los
#ejor sdores y agrdnomos,

S. Fallas en distinguir entre respuestas a la sequia y secanisses de tolerancia a la sequia. El
simple hecho de que pardmetros tales como tamaio de la hoja o conlenido de proling o dcido
abscisico son afectados por la sequia, no establece que la respuesta al estrés refleje
propiasente un mecanisao de tolerancia,
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1. Efectos de la sequia:

Mientras que el efecto dltiso de a3 sequia es 1z lisitacidn del crecieiento y del rendimienta,
efectos fisiolégicos especificos del  estrés hidrico varian dependiendo de la historia previa del
cuttiva tej. posible aclisatacidni, el tiespo y la intensidad del estrés. Kramer (1983 notd que las
interacciones de estos factores probablesente ieplicaban una cantidad euy grande de resultades
conflictivos a partir de estudios de efectos de la sequia. Mientras esta versidn considera diferenbes
efectos de sequia, que van desde algunos casi instantdneos a efectos de largo plazo sobre el
crecisientn, consideraciones especificas no serdn siempre suministradas.

Respuestas rdpidas

El rdpido acontecimiento de 1a sequia causa wna interrepeidn de 13 folosintesis afecta en la
expansidn de los tejidus,

los efectos sobre la fotosintesis pueden ser relacionados a dos comporentes (0'Toole et. al.,
{9776}, Uno s 13 reduccidn del intercambio gaceoso debido al clerre de los sstomss, En frijeles el
cierre cospleto puede sor alcanzado en poros minutos después de [a aplicacidn de un estrés {Fig. 20).
Con el cierre de los estomas, la absorcidn del L0 es minima vy el Uz se acusu]a causando una
dissinucidn de 1a fijacidn de Ly, v por lo tanto aumentando 1z folorespiracidn Fowles y Dseond,
1979}, Hay argusentos suy considerahles spbre que o5 lo que actwalmente desencadena el cierre de
estosas. Niveles de Acido abscicico (ABA) aumentan bajo condiciones de sequia v pueden desarrpllar el
cierre de estomas {Aspinall, 1980}, pero el cierre de los estomss en frijoles estd hien deterainado
antes del ausento en ABA (Malton eb. al. 1977), E] cierre estomdtico ha sido correlocionads con una
disminucidn del potencial de agua en la hoja, Py (Moldau, 1973} v un aumento de tesperatura de la
hoja (Fig. 21). Trabajos recientes segieren que en frijoles tantc como en obros cultivos, respusstas
répidas bajo condiciones de campo podrian refiejar una sensibilidad & una situacidn de disainucidn de
12 humedad atwostérica, medida cusndo aumenta el déficit de presidn de vapor (El-Sharkawsy el. al.,
19851,  Llos frijoles aparecen intersmedios en la sonsibilidad de los estoess a2 la husedad
(El-Gharkaway, st. al., 1985}, y ello sugiere que fisisldgicamente of friinl sigue una estrategia
interspdia en 1a conservacidn del agus levitar 72 seguial.

El otro componente, que causa la retduccidn de la fotosintesis, es la pérdida de la eficiencia de
los mismos procesos fisiolégicos de la fotosiutesis y gque se reflefaria en wun ausento de la
resistencia al C0p a mivel del mesdfilo ir.),  Bajo regimenes de desecacidn similares a los
encontrados en condiciones de campo, tales efecios ocurren solo & Bajos potenciales de agus.  Molday
H73) encontré que no existia un ausento en la resistencia r. a potenciales de agua en la hoja
tan hajos como -1.3 Wa.

Intentos para detersinar cual de los procesos fotosintéticos es responsable del ausento de ra no
han llegado a conclusiones muy precisas, O'lwle et. al., (19778} encontrd que la disainucidn en
actividad de 1a ribulosa bi-fostafo carbovilasa fud mayor que el aumento en r,. La desecacidn de los
cloroplastos y la disrrupcidn en las membranas clorofila-tilacoide pueden tashidn estar relacionadas
a este proceso. Oseond et. al. (1990} propuso =n frijoles que el reciclaje interno de [0y 3 través
de la fotorespiracién juega un rol fundasental en proteger a la célula contra el daso del estrés v
que en la eayoria de los dakos reportados bsjo sstrds son debidos a déficits hidrices aplicados
ripidanente en los experimentos de laboratorio,
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Fig. 20 Tiempo necesario para alcanzar el cierre estomdlico en una hoja desprendida de BAT 477 ¥

que es indicada por el fendmenn de la fase lineal de la pérdida de agua. CIAF-Palsira,
1988,

El estrés de la sequig puede afertar 13 expansidn de los tejidos a través de la reduccidn de la
gxpansidn o de la divisién celular.  Usando concentraciones de clorurs de selio para g wwar
diferentes potenriales oo soluciones, Browwer (1960 concluyé que la interrupcidn de la expansidn
celalar o5 mds importantz que los efectos sobre la divisién celular para lisitar sl crecisiento de ia
heja. Bunce {1977} eacontrd una relacidn lineal entre la tasa del elongacidn de la hoja de seja y la
presidn de turgor, v sds adn, notd gue las plantas cultivadas en las condiciones ads secas requerian
penos turgor para alcanzar un determinada elongacidn. Sin esbargo, trabajos recientes han conducide
a2l concenso de que una presifn de turgor reducida no es 13 causa primaria de la cesacidn de la
espansidn de los tejidos bajo la sequia.

Bespusstas a las pocas horas

A eedida que el estrés continda, el potencial de agua de la planta decling y refleja efectas
combinados de la presidn de turgor v del poteacial psadtico, Usa reduccin extrema en la presidn de
turgor resulta e sarchitamiento incluyende )z pérdida de la habilidad de orienter las hojas. Las
estisaciones del punto de marchitez permanente para frijol son variables. Sponchiade (I%83) obtuva
un nivel suficiente de estrés coso para inducir el quemado de los mdrgenss de las hojss, pero Py no
fus nunca menor a -1.1 MPa, Jara 11989) cbtuvo valores de -1.2 WPa del potencial de agua en la hoja
de plantas bajo estrés a los B2 dias despuds de la plantacién,
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Biterencial de la tesperatura de la canopla (°0)

Potencial de agua e la hoja OFQ

f#r = 0,983

&3 of

fig. 2t  Relacidn entre el potencial de aguz en la hoia y el diferencial de la temperatura de la
canopia medido entre parcelas estresadas e irrigadas ea cuatro lineas de frijol.

La acumularién de ABA y de prolina han sido determinada en frijoles bajo seguia (Stewsrt, 1972,
ABR estaria aparentemente relacionado a Iz funcidn estomdtica que ocurre durante la sequia pere dade
gue tamhién se arumula en los tejidos, otras funciones adicionales podrian tashién estar relacionadas
en egte fendmeno, L3 acumplacidn de proling, nitrato o iones amonio pueden conkribuir a ajustes
osadticos y reflejar una iohibicién de la sintesis de proteina I[Stewart y Hamson, 1980 Frotay
Tucker, 1978,

Respuestas en periodos largos

tos efectos previamente discutidos resultan ultimsmente en cambios en el crecimiento genersl dz
la planta. Un crecimiento reducido es usualaente determinable tan pronto coso aparece ol fendmsno
del estrés y es asociade a una reduccidn en e] area de 1a hinja. En una sitwaridn de estrés aplicade
antes de 1a floracidn y sostenido hasta la =adurez, Sponchiado {19850 encontrd gque [a biomasa
tinal y la duracién del &rea foliar fueron 50% respecto a2 las parcelas regadas.ls reduccidn del
rendimiento fue de aprovieadamenteds 40% y 807 en lineas tolerantes y susceptible a |3 sequia
respectivasente (Cuadra 241,

Los estudios en otros cultivos han mostrado que un estrés aplicade durante una fase reproductiva
temprana usualmente tiene efectos particularmente severos {Slatyer, 196%), y lo mismo se aplica a
frijol, Stoker (1974}, usando lisieetros estudid el efecto de estreses aplicados en diferentes
estados del crecimiento y obtuvo 201 de reduccidn para dédicits durante Ia fase tesprana o tardia del
crecisiento vegetative, 30 en la fase de llenado tesprano de vaina, y no reduccidn durante la fase
tardia de llenado. En soja, los efectos schre los cosponentes del rendisients fueron ficilsente
interpretados en términos del  momento de Is aplicacidn del estrés {(Shaw y Laing, 1986}, En frijol
aparenteasate sucederian lus eismos procesos, aunque las relaciooes no han sido cuidadosamente
comrobadas. Hientras que un estrés sostenide hasta la madurez produce que todos los componentes del
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rendigiento sean afectados, un estrés suspendido por lluvias durante el llenado de las vainas, causs
gue el pesn de la seailla ausente relativamente frente al control irrigado (Fig. 22).

Fuadra 24, {omparacisn de los pardsetros de rendigiento de dos eateriales
tolerantes y dos susceptibles, cultivados bajo sequia (5) vy riego
(R} en Palmira, Coleshia [Sponchiadn, 19851,

Tolerante  _ Susceptible
Variable Tratamiento  BAT B3 BAT 477  BAT 1224 A 7O
Rendimiento (kg ha™') 5 1460 2t 1460 & 350 b 3% b
R 2520 a Bk D a 2770 b
Biomass (kg ha™t} 8 2600 2506 2200 1900 ab
R 5200 3300 5700 5400 a
i g 92 4 B3 b 7% ab 8 a
R 170 b &l b 700 b iBba
It &) 5 35 a 8 a 3 b 2% b
R 48 a 49 a 4 a 5 a

Los valores sequidos por la misma letra dentro de una fila nos son
diferentes a p = 0.03 por el test de Rango miltiple de Duncan.

Paimlen Quitichsn
¥ Valnas/a®  Sealllasfvaina Feso o8 5eeillas Vaioss/s® Seai[las/vaini . feso de seeillas
L
e
Aot
ot
2 200 - 5
g 2
] e 3
o ]
& B
= 100 o
3 3
;3 L1
4
%
[+ Q

= Irrigado ] = Sequia

Fig. 22 Efecto de la sequia desde la prefloracidn al final del 1lenado de la vaina en Falsiray
Quilichas, Coloshia sohre los cosponentes de rendimiento de 1z Binea susceptible & 70.
Fuente: Sponchiado, 1985,
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El estrés de sequia en irijnl estd ascciado usualmente z onsg sstursr acslsrada fFig. 231, gers
la cosacidn tardia del estrés durante la estacion del crecimients pusde desencadenar un crecimienic
recuperativo gue resulta finalments sn ung madurs: postergada.

25001

2000 4

Rendisiento (kg ha~2)

10001 .

r=0.43""

500+

8 9 12 15
Reduccidn en el tiempo a la madurer ldias)

Fig, 2% Aceleraci4n de la sadurcr bajo la soquia indicada aor la reduccidn de los digs a la madurss
% a
de parcelas con s trén v§ parcelss irrigadas para 72 lineas. CIAT-Palatra, 1984,

Respuesta 3 13 sequia de otras leguainosas

Les respuestas a ls seauia de oiras legusingsas son muv variables, Dentro del génerc Fhaseclus,
Ph. srutifolius =5 3 senudo citado como ads tolerante 3 laz sequis que Ph. wulasris tCory v Webster,
i¥841, pero zu tamang pegquesc de semilla fiere liaitada aceptacidn comertial.

Algunos cultivarss iradicionales de caup:, responden 3 la sequia 3 fravdés de um cierrs
gstomdtico auv esiricto que restringe la pérdida de sgua (Shackel v Hall, 197%:. Estableciendo ia
cosparacisn satre frijol aungo, sola, caum v mam (Pandv, ebt. al. 198%F, sacontrd gue las primerss
treg asperisq  sosirghan respuestas simtlarec al iri iol, incluvendo 2! zlcaazar minimos de Pp de -1.2

3 -1.4 #Pa. El mani fud mucho agnos afectado, alcanzando solsssats -%.4 W3,
I Mecanisacs de tolerancia z la sequias

Muchos secamissos de tolerancia 2 13 serwia han sido propuestes v deacstrados en tereinos de um
tuncicnamients baie condiciones especificas.  Gin saﬁarga 85 iaportante gue recordemos una aremisa
planteads en s seccida procadente relativa a que los efecios de la sequia varian dependismdp de las
condicionss espei:ficas v ssta presmiss ss igualsente vdlids para la consideracidn de los ascanisacs
de tolerancis,
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Nosutros definisos “tolerancia a3 la sequia® en un sentido agrondmico. FPara un grupo de
wateriales los cuales producen rendimientos similares en auscencia de estrés, consideraresos un
matorial cose tolerante, si sy rendisionto es superior al de los otros bajo condiciones de déficit
mdrica. Entre los secanisens que pueden conferir tolerancia estin anuellos que usualeente son
clasificados por lns ecélogos como "escape® a la sequia, o “evitar® la sequia. Un susario de los
posibles mecanizeos fué provisto en el Cuadro 25, El sigue clasificarciones ukilizadas por Turner
{198%) y otros, con la notable adicidn de que para las condiciones donde los #rijoles son cultivados,
la tolerancia a factores relacionados a la sequia tales coso altas teeperaturas o suplos salinos
puede ser ssepcial. la disrusidn gue continda enfatiza la fisiologia de los secanisens bdsicos.

Cuadro 25. Clasificacién de los posibles secanisaos de tolerancia 3 1a sequia
en frijol.

1. Escape 7 la sequia
&. Precocidad
B. Recuperacién

II. Tolerancia a la sequia con alto potencial de agua en la planta

A. Mantenisiento de la absorcidn de agua
I, Mayor creciaientn de las raices
2. fusentos de la condectancia hidrdulica

B. Reduccidn de la pérdida de agua
f. Reduccidn del drea de evaporacifn
2. Una sayor resistencia en el secanisma de la pérdida de agua
3. Un gradiente reducide de 1a hoja a la atsdsfera

111, Teleranria a la sequia con bajo potencial de agus
A. Mantenisientp de la turgencia
L. Ajuste sseftico
2. fumentos de la elasticidad celuiar
B. Tolerancia a la desecacidn
1. Estabilidad de las essbranas
2. Funcidn de 1as proteinas

IV. Mecanismos integrados: particifm y resovilizacidn de fotossisiiados

V. Tolerancia a la sequia, a través de la adaptacién a factores
relacionados 3 la sequia
A. Tolerancia al ralor
B. Baja fertilidad del suelo
L. Tolerancia a las sales
D. Enfersedades y pestes del suelo

Escape & la sequa

Los cultivos de frijoles pueden "estapar® o al menos reducir el estrés a la sequia a través de
una madurarifn tesprana o un retardo de la madurez hasta que el estrés de la sequia haya cosado
{recuperaridn). La utilidad de las dos estrategias varia con el tiempo y la intensidad del estrés,
Un estrés severo que ocwrra tarde en e ciclo de crecimiento favorece la precocidad, sientras que
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dificits aplicados relstivasente tespranos favorscerdn a las lineas oue sadwran tardiasents con

caparidad de crecisiento recunerative,
Tolerancia & 1a sequia con alto potencial de agua en ia pianta

Varios aecanisaos de tolerancia que funcionan aparentesentz en frijol, resulfan e un
mantenimiente de un potencial alto de agua an la plants. Esto iscluve aguellos que peraifen una
savor captacidn de sgea, v agusllos que reducen la pérdida,

Mantemiaisnto de la captacidn de agua

ds: como sn ofros culiives, Iz tolerancia @ 13 sequa ep frijoles ha sido asoriada 3 mavor
crecigientg de las raices. Cosparando ssterrales tolerantes v susceptibles en un suslo #értil v que
pereitiaz upa pensfracidn profunda de las raices, Sponchiado (1965, aosted gue las raices de los
gatoriales tolorantes penetrgban 50 cm wds que las raices susceptibles {Fig. 285,  Diferencias an
crecismionto de las raices v rendisiento han sido asotiadas taabién con uma mavor explotacide de la
humedad disponible del suslo por las lineas tolerantes.,  Sin ssbargo este asranisan no ha sido
etectivo en sumios superdicisles, dosde un pH de B 3 profundidas inferiores 3 log 30 ca provenian un
creciaisnto intepsive de lzs racces (Fig. 253, v on sste ssbienbe las diforencias on rendisiento gus
refleiarian supusstas toleranciss no fueron snconbrades uadrp 268,

Longitud de las raires {ca) Humedad del suelo disponible (1)
0 20 40 60 o 20 40 60
o N \ ) . X
Busceptibles

8

X 40

2

g |

:

2 601 Tolerantes

B

&
Tulerantes ’

120- ]

Fig. 24 CLomparacidn del crecimiento promedio de raices v husedad disponible del suslo sn variedades
tolerantes a la sequia (AT 35 v BAT 4771 ¥ =uss:e;;t1h£aﬁ (BAT 1228 y & 70} - Faleira.

Una mavor eficiencia de las raices en extraer 1i husedad del suslo podria tasbhidn resultar en
ung sayor captacidn del agua.  Upa alterngtiva es sstablecer un cultivo que pueda tolersr un
potencial senor a nivel do ias raiges, v por lo tenbo extrasr agua del suelo aunque sila sshé
retenida a pofencisles ads bhajos. Gin eshargo desde gue esto es hdsicaments un ascaniseo de
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tolerancia & & desecacidn &1 serd discutido sds tarde. Otra alternativa os que tas raices puedan
tenar una mayor conduttancia hidrdulica tanto axial fpara transporte a través del xilems) o radial
lpars la captacidn desde el suslo al xilesal. Taylor (1990} concluyd que la resistencia axial en
raices de soja podria ser ieportante para las raices a profundidades sayores a | m, perc Passioura
(1983} sugirié que dafa la capacidad de crecimiento secundario del xilema, la resistencia axial no
deberias ser limitante en plantas dicotiledéneas.

Longitud de raices (ca} Husedad disponible del guelo(l)
v 60 120 20 60 100

Talerantes
BAT 1224

90 | A7Q

R A A - N

Fig, & {Cosparacida del crecisiento prosedio de raiz y Ia husedad disponible del suelo en
varisdades tolerantes (BAT 83 y BAT 477} y susceptibles (BAT 1224 y A 701 - Quilichan.

fsduccidn de la pérdida de agua

En adicidn a awwentar la captacién de agua, un cuitivo puede tener adaptariones para reducir
las pérdidas de agua. Desafortunadasente, un grado reducido del flujo de vapor de agua hacia la
atedsiera indica usualwents un raducida difusidn de [0; hacia 12 hoja, vy por lo tanto una limitacidn
a la totosintesis.

Coso ha sido sencionado previasente, la sequia causa reducciones sarcadas en el indice de &ea
foliar, pero no existen evidencias de que una linea tolerante podria tensr una mayor reduccidn que
una linea susceptible frente al estrés. Materiales tolerantes muestran similares I&F tanto coee los
susceptibies (Cuadra 24).

Una drea foliar reducida puede ser compensada a través de una mavor superficie del eesdfilo por
unidad de drea de hoja Obbel, 1980), y por lo tanto ellp tenderia @ awsentar el espesor de ia
haja 0 & reducir ol tamafo celular sl cual 3 su ver, afectaria el drez esperifica de la hoja.
Casbios en el grosor de la hoja han sido observados en un awperisento con dos lineas de frijol que
diferian en su respuesta al estrés hidrico (Fig, 260, 3 lines A 211 pudo wantener un mayor indice
de drea foliar sin ausentar el espesor de la hoja tanto como lo hizo la linea XAN-40. El rendimiento
baio seautas de 25 lineas de friiol ha sido correlacionade ron un indice del espesor de la hoja @r =
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.J0R3}, la correlaridn bajo riego fue ain mayer {r = 181} (Fig. 27}, Este indice puede estar
relacionado 3 una sayor actividad fotosintética en términos del drsa carboxilante, v en ausencia del
estrés de agua podria sor ysado para detersinar la habilidad geeotipica de fotoasimilacidn.

Cuadro 25. Rendimiento, crecimiento de las raices y oiros pardsetros de dos
Lineas tolerantes a la seguig (BAT B3 y 477) v dos susceptibles
(BAT 1224 y A 70) para siesbras realizadas en CIAT Palwira y CIAT-
Quilichan. & = Sequia, I = Control con riego.

jrata-  BAT BAT BAT A
Variable siento i ] n 1224 70

Palaira

{438s° {4572 Mg b J0h
2l7a 2338ah 2IM4a 2768 b

100 100 &0 &
50 30 ) 3

Rendisionta (kg ha=t}

0% de profundidad
de raices (o

Pesg seco de las 541 579 54 oL
raices (mgl 713 7235 598
Temperatura da la 3.0 .3 14.9 3.5
canopla (=C)* 9.2 .6 38,45 9.9

Fatencial de agua en 810 B4 1100 1100

Y K32 B3¢ O o Mg

la hoja (kP3i® 450 40 80 §76
Quilichao
Rendisiento (kg ha %) b 587 724a 723a 192 5
{ 8% N52sh 23T h 1A
0% de profundidad b 3 & R n
de raices (ca) £ R4 20 20 2
Peso seco de las B 924 v n bh8
raices (mg) C 47h b1t 488 442
Tesperatura de la b 384 19.8 38.8 4.4
canopia (°0)* L B4 8.0 8.5 2.3
Fotencial de agua en o 840 B0 930 1030
la hoja tkPa)* C 400 450 430 500

*  Rendimientos seguidos por 1a sisas letra no difieren de aruerds al test
de Rango aditiple de Duncan, p = 0.035
' Medide durante periodods de sdxiag stress

Los secanisaos que confieren un ausento de Ia resistencia se relacionan prissriasents 3
las barreras a la pérdida del agua a nivel de la ioterfase hoja-atedsfera. Las pérdidas ads grandes
son usualsente via estomss y, por lo tante se ha prestado considerable atencién 2l estudio de las
diterencias de resistencias estomdticas entre lineas de frijol. Refacionss simples enire resistencia
estosdtica y nivel de tolerancia no son esperadas, dado que existe wna relacidn entre transpiracidn y
raptacidn de [0,
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Fig. 26 Indice prosedic del drea de la hoja = indice de espesor de la hoja de dos genatipos
(XON-40r susceptible y A 2111 tolerante) con diferestes respuestas al stress hidrico hajo
cuatro condiciones de stress. Las flechas, suestran 501 de floracidn. Separacidn por el
test de Duncan al 3%. Fuenter Jara, Izquierds y Matta, 1968,

La respuesta de los estosas & las condiciones ashientains es critics para delersing la
eficiencia del uso de agua, Idealmente una planta debe regular la transpiracidn de tal sanera que
esta solo ocurra cuando los gradientes de huaedad son hajos (déficit de preside de vapor eo la
atsfsleral y cuando los niveles de radiacién se encuentran por enciea del punto de compensaridm. El
principal secanfamo que detsesina asta respussta en plantas Oy o5 la sensibilidad de los sstosas los
cashios en husedad de )3 atedsfera.

La cantidad de cera cuticular fue relacionada a la tasa de pérdida de agua en sorge (Ehercon,
et. al., 1977}, y se encontrd grandes dilerencias en resistencias cuticulares en variedades de arrox
{Yosicha y de los Reyes, 1974}, Wooddfin {comunicacidn personall eocontrd una variacidn considerahle
e 1a cara cuticular forsada sobre las hojas de distintas variedades de 4rijol. La resistencia “de
tapa" aumentaria con una sayor pubescencia de 1a hoja (Ehleringer, 1980}, aunque este secanismo no ha

sidn estudiado en frijoi.
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Fig. 27 Regresidn lineal del indice dei sspesor de la hoja sobre rendisisnto de 23 genolipss
{CIAT-BIDYT} bajo condiciones de riego v estrés hidrico de post floracién, (£l :ndice fus
sedido durante 8! [lenado de la vainal., Fuenimr Huepe, (984,

Si asumieoy que las resistencias oetabiecidas a tedn lo largo de i3 via de pérdids de agus ss
und magnifod constants, los cullivarss podrian diferir sn sl uso del agua & través de los stectos
soire 2l gradients de presidn de vapor desde =) teiido de las hojas hacia la atmdsiera.  La presidn
de vapor eouterna podri ser igual, pero la presidn intorna variard con la tesperaturd del agua, For
1o tantg sntonces, factores gue afecten 13 beaperstura de la hoja, reducirds la pérdida de agua. L3
orisntacisn de la hois pupde redutir 13 intercepcidn de la radigcidn, pera este secanisso biene
costas en térzings de stergia luminpsa intercetads v destinada 3 fotosinbesis. L3 pubsscencia de
las holas v 13 rers cubiculer reflejan luzr indrarrofa v tendrian un sfecte relativesents geguesse
sohre 1a tass de asisilacién. Variaciones en gl color de fa hoja v oonire las superficies dorsal v
ventral de i3 eisas =4 conmaderable en friipl, pero no han f1do ssaminados en relacidn a su efsiiy
sghre 13 temperatyra de i3 hoia.

Un tamaso redurido puede tambidn disminuir ls tesperatwra de la boja dado que para ona alsea
dres foliar, 2] enfriasientg convertivo e mayor sn una sueriicie dividida en pemuslas ssccionss
{Bates, 19868:. Este efocio ha conducido 2 gus los gerpradores en oiros cultivos havan Suscado
incorporar sl caracter de hojas pequedas.  Hichach gh. al, U740 no detectd mejoras coe isnlingsss
de soia gue diferian en el tamaio de la heja. KD tamadn de los folislos fue significativaments
reducido por un estres hadrico post fleracidn, pero las relaciones snbre el drea da los foliolos Bnn
sequia v 8l grado-dia ge ssirds medido por termosetr.s infrarroia, no fue consistente sn IS gemotipo
de trijol {lzguierde, 1983, no publicado!,

o
&
g

Toleranria 3 19 soquia omm bajo potoncial de sous sn la plants

t

tos mecanismos anteriores roducen la péedida de aguay sin eabargo o0 1z mavoriz de li
condiciones, 8l estris es suficientessnte ssvern come para hacor que los potenciales ds agua de !
planta diseinuyan 3 niveles gue afecte =l Junrignamiento fisioldgico. Lo asterior conducs
posibilidades de adaptaciones que peramiten 2 13 planta continuar su funcionamienta 3 baics
potenciales,

s
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Mantecisionto del turgor

El agua entra a las raices a través del flujo del gradients, por lo tanto bajos potenciales de
agua en las raices (Pr) resultarian en una sayor exploracifn del volusen del suelo. Esto conduciria a
gque un cultivo con sayor reduccidn en Fp o en Propor una determinada cantidad de pérdida de agua,
fuese ais tolerante 2 1a sequia. La pérdida de twrgor e evidenria a través del asarchitasiento. La
planta pierde la habilidad para continuar 1a expansidén de tejidus v para utilizer secanismos tales
coso orientacidn de 1as hojas que utilizan diferecias en presién de turgor. Esto indica la
necesidad de secanisaos qua persitan bajos Pp o Pr sin una pérdida de twrgor.

Cuando #] déficit de asgua es severo, las plantas acumalan solutos lo enal baja el potencial
osedtico internc y deteraina, para mantener una presidn de turgor que persite a la célula, al senos,
tontinuar su espansidn y crecimiento. Los potenciales osaéticos pueden ser regulades a través de
tasbios en 1a concentracidn de potasio, azicares, aminodcidos, y dcidos orgdnices (Turner y Jones,
1980; Morgan, 1984}, Markhart {1985} coapard los ajustes osmiticos de Phaseolus wulgaris v Ph,
acutifolius creciendo en maretas y no detectd diferencias.  Jdara (1785) encontré diferencias
significativas de aprovimadasente 0.03 Wa al sosento de la floracidn entre dos cultivares en
condiciones de caapo, pero no en plros sstados de crecisianto,

fisumiendo que los secaniseos para el ajuste oseético son Jos siseos en diferentes estados del
desarrollo, la evaluaridn del crecimiento de las raices {elongacidn de radiculas) en medios con bajo
patencial podria proveer un indire sisple de la capacidad del aantenimiento del turgor a través del
ajuste osedticn. En una comparacidn de 25 cultivares, un indice de elongacidn radicalar frente 2 uma
solucidn de polietileno-gligol a -8 bares, fue altamente correlacionade (r = 0,72} ton la
suceptibilidad 2 1a sequia, sedida a campo a través del indice de Fisher (Fig. 28).
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Fig. 28 Regresidn lineal de la inhibicién del crecisiento de 1a radicula causads por PEG (-8 bar)
sobre el indice de suceptibilidad a la sequia de Fischer de 13 genotipos de frijol,
Chilldn, Fuenber lzquierdo y Huepe, 1984, no publicado.
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Las caracter:sticas mecénicas do los teiidos rambién gusdsn af
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en £a para frijoles e condiciones de estrés v
diforencias eon cugkro regisenss 48 risgo an

condiciones de campo, sin embargo iss diferonclias varistalss no ?uar significativas.,
Toleranciz 3 1a desecacién
fuandn tos potenciales de agua en la planta son suy bajos, los grocesos fisioldgicos pueden ser
caospletaments disrupfos. Este toms esti pobrements sntondida, pero lo s gfectns de la desecacidn
pueden ser distinguidos sntre aquellos gue afectan al funcicramients de 1a aesbrana de aquei g5 gue
afectan las funciones de las proteinas celulares. Bajo condiciones de desecacidn, las sesbranas
celuiares |

pierden integridad, y la eficienria de lgs procesos gue requieren la acc 1én de 135
eeghr snas, esta reducida (Leopald, st al., 1981}, En forasz similar, v aunque 85 facil hipc
efectos de la deseracidn sobre ls actividad de enzimas, tales sfectss no han sido lﬂVESLAQEdEE
suficientessnte en frijoles v sucho asnos, las difersncias varistales entrs los aissas.

Moraniszos integrados: garticidn v removilizacidn de los fotoasiallados.

Los mecaniseos anteriores han sido discutidos como procesos fisioldgicos independientss, gero
debz ser coaprondido gue ellos interactdan v pusden femer una base comdn, For e uap;a, la
repoviiizacidn de nitrdgeno y de carbohidratos alsecenados {almidén! pusde suseptar bajo un ssirds ds

s=qu:a y esto, podria permitir un mayor crecimiento de la raiz o una mayor capacidad para realizar

i

<l

g condiciones de secuia  {Samper, 3
ss =0 1 izarisn de carbohidratos dursnis
e5 en la removilizacidn de car args qQuranie

acsisrida de materia seca debida 2 un estris

et. al., 1975, La reeovilizacién podria ser

! sidades de! llenado de cemilla mds gue

strés, La %'gura 27 muestra la reduccide del repdimients
'

ipos de frijoles. GSe o ==r»- Una
{ )

sugieren gue cultivarss
gl llsnado de las vainas. Un
hidgricos ha side cohservads en rcebada por Bal
desencadenada por el astrés v por lo tanks B

3
la actividad fotosintética afectads por sl
debida a un estrés de pos-floracidn gue afects

an gepotipos gue acusulahan materis ssca ds
producir rendiamisntos inferiores.  Far otro lad:  genotipos que reasovilizaron reservas del tallo
produjeron rendimientos superiores, gero syistsn mospcionss.

3. Tolgrancia 3 la s=guia 3 través de la slaptacidn a3 condiciones asoccizdas con ia sesura

caracteristicas na dirsctaments reiaciuﬁauas ¥ gle pnaden ser o aﬁentes gsenciales de la respussta
ala sequ:a en variedades de friiol.  La sequia en lag drsas de produccidn de frijol 2std muyv 2
menudo asociada 3 altas temperaturas v dado que esto limita la transpiracidn, las plantas Sajo ssfres
pueden sxperimentar ‘tsapersturss suy asitas de las hojas (Fig, 30). Por o lante ls toleranciz 2
altas temperaturas gusde ser necasaria en cultives on sstas zonas.

Muchas regicnes e dreas tropicales cosbinan una baja fertilidad de! suelc con 13 sequia
Asimizmo 1151taciane: al agviaients gel 3gua =n gt suely godrian tasbidn reducir | gonibilidad ds
i fer den ssr

nutrientes, Genotipas sspecislasnts
ventajosos =n las condiciones de
de fertilidad nobre podrian tener un
matsriales fuesen tolsrantss a las ¢
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comparacién con dos lingas tolerantes a sequia y ocho materiales seleccionados por tolsrancia 2
sueles dcidos, los materiales seleccionados por tolerancia a sequia fueron superiores (Cuadro 270,
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Fig. 29 Randisiento y cashios de peso seco del tallo durante el crecimiento reproductive de 16
genotipes bajo: A} riegn y B stress hidrico postfloracidn. Chilldn, 1984, Fuenie:
Hernander, 1984,

la fijacién de mitrégeno es reducida Dajo estrés hidrico {Laing et. al. 1984}, En soja la
fijacidn aparece sor sucho ads sensible sl estrés de soquia que 3 la fotosintesis (Weiz et. al.,
1989}, v ésto sugiere que algunas reducciones en el rendisiento debido a la sequia, podrian reflejar
sfectos de deficiencias de nitrigens,

Los ashientes con sequia donde los riegos son limitados, pusden causar problemas de salinidad
del suelo, Punque la salinidad por si misaa causa, lo que es fisioldgicamente una situscidn de
sequid, problesas adicionales son causados por tovicidsd o deficiencias de ciertos ionss. For lo
tanto, la tolerancia & la sequia bajo condiciones salinss, deberd requerir otras adaptaciones,
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Cuadro 27. Cosparacién de rendimientos haip sequia en suelos dridos para B
lineas tolerantes a suelos dcidos y 2 lineas tolerantss a la
sequia.  Santander de Quilichao, Colombia,

Lines Rendimisnte
kg ha™?
Tolerante & suslos Acidos:
& 257 8s2
A 234 g1
{arioca 823
VA &7 BIS
NAB 40 Bi5
5 4830 B2
BAT 1297 :HY
A 440 1H3
Toleranie a la sequial
BAT 477 10%%
B 5059 870
Fromedio
E.E.

7t




- 68 -

Finalsente, ciertas enfersedades y pestes son particularmente problesdticas hajo condiciones de
sequia. De esta situacidn quizds la mds notable es Macrophoming solant la cual se torna problesdtica
bajo condiciones de sequia {Schwarkz, st. al., 1978). La bisqueda por tolerancia a la sequia y
toleranciz 3 Marrophosina en el CIAT, ha producide favorshles resultados (Ahawi y Pastor-Corrales,
comsnicacidn personal), v se especula que esto reflejaria un setanismo comin de tolerancia a ashos
probleass.

4,  Donclusiéng

£l lsctor podria concluir de esta revisidn, que la tolerancia a la sequia es tan complicada que
realsente no 52 puede estudiar. Nosolros arqueentasos que a pesar de gque su cosplejidad  ha
elisinado soluciones wimples, las posibilidades para mejorar el rendimientp bajo condiciones de
sequia, soo todavia altas. La wejora en la productividad del cultivo del frijol pusde ser realizada
inicamente a través de dos enfoques bidsicos: 1) a través de la medificacidn de los genoltipos de las
plantas para lograr un sejor ajuste 2l asbiente; v 2) cambiar los ambientes para aliviar los efectos
de los estreses ambientales. Fara poder sobrepasar las limitantes en ambos enfoques, los agrénomos,
e joradores, fisidlogos, @ ingenieros gendticos, requerirdn de un entendimiento clarp de las hases
fisioldgicas que subyacen y explican el rendimiento y la tolerancia al estrés,

Estudios sobre secanismos individuales pueden ser  integrados en sodelos de sislacidn, los
cuales pueden predecir los efectos de cambios en el clima y en el tipo de susto, For ejemplo, Jones
y lur {19848) usaron simulaciones dindmicas en crecieiento de soja para probar la isportancia relativa
de tres mecanismos: ajuste osedtico, un aumento del crecimiento de laraiz y  un ausonto de la
resistencia de los estomas en plena turgencia en suslos arenosos y arcilloses) y concluveron que un
sayor crecimiento de las raices era el eecanizeo mds efectivo, mientras que una mayor resistencia
estoadtica siempre resultaba en una reduccidn de la folosintesis.

B.  Excesos de agua o el suelp

Lluvias sy densas 2 eenudo conducen al anegamiento (agua en excese 2 la capacidad de campol,
sspeciaieente en susios con drenaje impedido. Los frijoles son suy sensibles a tales condiciones, y
135 reducciones del rendimiento son frecuentemente savores a o que ono podria iseginarse. Esto
puede ser atribuido 2 un efecto adverso casi insediato sobre 2] crecisiento de 1z planta. Wadman-van
Schravendijk ¥ van Andel 1983, encontraron que el crecimiento de la hoja y de 14 raiz se detienen
dentro de los dos dias del comienzo del anegamientn vy esto estaba asociado con una caida severa en la
tasa de transpiracidn y & un ausento en la concentraciér de ABA de las hojas.

La causa del dafo por anegamienty estd directemerte relacionada a una reduccién de la difusidn
ds gas en los suelos inundados v que resultz en una {alta casi completa del 0 disponible y una
acusalacidn del £0- y etileny en 1a zona radical. También, =0 forma aditional, ocurre una inhibicidn
de 13 respiracidn, ung pérdids parcisl de la funcidn de la raiz, y posiblemsente una acumdacién de
toxinas debide al bloquessiento de la respiracidn y la activacién de procesos alternatives
anaerdbicos, Tesperaturas mavores en los suelos, frecuentemente oncontradas en las regiones
tropicales, pusden sxacerbar los problemas de la difusist de los gases debido 2 una menor solubilidad
de fos mismos, y a2 una sayor tasa respiratoria (Forsyhe st, al., 1979}, Froblemss asociados &
pudriciones radiculares, estdn 2 senudo presentes en conliciones de anegamiento.

Los verdaderas wecaniseos de kolerancia oo han sid) identificados en frijoles, pero asi coeo en
ptros cultivos, la recuperacidn al anegamiento estd rels ionada con iz habilidad de producir nuevas
rafces adventicias (Kahn gt. al., 1985). En preebas conlucidas en CIAT, la inundacidn causada por el
aanteniniento de una napa de agua a los 7 ce de proundidad de la cama de siesdra, results en
una reduccidén del 30% en readisiento, pero exister diferencias bastante considerables eotre
varigdades (Fig. ).
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Fig. 3! PRendisientos de 13 cultivares de frijol cultivadas bajo condiciones de anegasiento
controlado. LIAT - Palwira, 1974,

£. Suelos Salinos

Los frijoles estén considerados comso sensibles a ia sal, aunque Phaseolus coceineus ha sido
clasificado como una especie de leguminosa interaedis entre woderadamente tolerants y soderadasente
sensible Laurhli, 1984}, Los probiemas de este cultivo que se asacian & salinidad, son fayorss @n
ronas dridas bajo riego, pero ronas localizadas coo suelos salinos tashidn som enconbradas en
michos ashientes,

Los efectos ineediatos del excesn de salinidad incluyen una reduccidn del crecisientn de la

planta especialmonte del drea foliar y "gquemazén” de los mirgenss foliares. Estos efectos pueden
retleiar tres procesos consecutivost

I.  Una sequia fisiolégica debido a potenciales psméticos suy bajos (concentraciones de solutes
my altas),

2. lsbalances nutricionsles debido a unz  alta concentracidn  relativa de slesentos
especificos, especialeente sodio, inhihiendo 12 captacitn de otros.

3. FElectos téxicos de iones especificos, particularsente cloruro y sodio,

Evidencias de los efectos osmiticos provienen a partir de que ciertos tratamientos 4 alla
husedzd relativa reducen los efectos del estrés, y adesds que el efecto relative del agua es reducido
sarcadamsente durante el estrds (Ryoub e Ishag, 1974). Ayoub e Ishsg (1974) detectaron reducciones de
los contenidos de cationes calcio y potasio bajo condiciones de alto sodio y tashién observaron que
las reducciones no alcanzaban los niveles suficientes coma para producir sintomas de deficiencia.
Ritos niveles de clorure en las hejas de frijel han sido aseciados con reduccidn de 13 fotosintesis,
de 1a conductancia estomdtica, y de 1a eficiencia de la RubP carboxilasa (Seesan y Critchiey, 1985).
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Estos v oiros resultadss similares sugieren gue los edectos de ls salinidad son probabissente
siltiples v que seria realmente un error enfatizar us solo mecanismo.

f niveles moderados de toleranciz & 1a salinidad, los frijoles evhiben ta habilidad de acumilar
iones sodic en las varuolas del perénquiss de las raices.  higungs variedades de soja, aparecen
combingr este sscanisad con 12 habilidad parz sioreter iones cloruro desde los talles vy oesto podria
ser yn eecaniseD muy prosstedor para aumsntar ta tolerantis a la sal en Pheseolus wulgarie (Lauchli,
1584}, HRecosendacionss generales para la seleccifn por tolerancia a las sales en todos los cultivos
han sido provistas por Greenway v Munes (19500, Geillie v &ott (1982} han descrite 1a fluprescencia
ge la clorefila vosc unz prushs rdpids para la toleranciz a3 laz sales, usands frijoles coss un

s

cultivo testige altamente susceptible.

ips estudiss de variscidn genétice por tolerancia & 1a sal on Phasegius velearis son guy raros.
Howler (comnicacién personai) delectd diferencias varietsles beio condiciones de camst pero destacd
gue la varighilidad en tolerancia a 1z salinidad esté afectadz también por variabilidad en las
condiciones de campo lo gue hace extremadasente dificultose la seleczién,  Dshouch (comunicacidn
pergonzl} colecciond ravas criolles de #rijoles en susios salinos en Mésice.

Ruches investigadores han inforesdo gque 1a selsccidn de liness celulares tolerantes a la sal en
pisiento dulce, cada de azdcar, café, arroz, v salanga.  Bin esbarge, la regeneracion de planias a
partir de céiuiss tolerantes a Iz sal he sido euy lieitadz en estes cultives, y aparentesenie nunca
ha sido intentads con friioles,

I. Tolerancis generaiizads al estrés ashiental: "rusticidad”,

Ha sido comentado gue amientras los culdivares tradicionales de frijol carecen de resistencia
pspecifita & enferesdades u otras condiciones de estrés, sllas & sonudo, tionen busna perioresnce,
inclusive mejor gue los ssterizlss seiprados, halo ias rondiciones de caepg v 3 través de los anos.

Ritaro {19810 romcluvé & partir de prusbas incluyendo 134 cultivares de #rijol en B0 localidadss
v 20 paises, que los rendieisntos de “Jamapa® v “Porcillo Sintético” (usados coso testigos sstandard
de conorida adaptacidnd no fusron frecusnipsente scbrepasados por  los distintos saterizles en la
prusba. 5in esbargo, los baios valores del indice de estabilidad (b} para el cv. Porrills Sistético
en los andlisis realizados por Voysest y Barcia (1988}, supiere que este fuliivar tendria un
comportamients relativemente seioe en sitiss "pobres" que cuando ps Cosgarade con cultivares de
sisilar reguerimiento coeg Jamaga o ICA Pijso (Cuadro 28). Valores bajes de b {indice de estabiiidad
del rendisientol son indicativos de un rendimienfo reiativamente buenc en los amhisntes pobres y una
talta de respuests en los asbientes ricos. E! rcultivar “Forrille Sintétice” se destacéd por su
consistencia en produci valores bajos de b con rendimientos promedios sisilares en unz prusba IBYAN.
¥a gue 1as condiciones de estrés varign entre los sitios de la prusbs IDYAN, ls esjor  perforsance de
Forrille Siatético en sitios sds pobres, podria reflejar presumiblesente alguna tolersncia “general”
al esiréz o "rusticidad® mds que la resisienciz a sstreses esgecificos v/o enderasdades.

Tiros eiesplos 9o rusticidad provienen de los sstudios de la respuesta de los coltivares a la
defeliacidn artiticial., En una comparacidn ce 17 cultivares que recibisron un 60X de defoiiacidn a
ios 3 dias después de Ja plantacidm, el cv. fariors susentd sy rendismiento bajo la defoliacidn,
mientras que 1z lipse FWF B4 mnctrd una notoria reduccién del rendieiento (Fig. 320, Esto podria
sugerir gue el cultivar Caricca pusde santerer su rendimiento bajo un asplic rango de  estréses que
atectan gl crecisiesto de 1a hoja, une zonclesidn consistents con la popularicad del cv. [arioce en
Brasii.

53 se ralculs un indice generalizado oe tolerancia s estrés coss el prosedic geosétricg de
los rendisientos baje 730 de desoliacién vy ssguia de pos-floracidn, los datos de Hersande: (1983}

puestran upa bajz correlacide entre los rendisisntos bajo estrés v el control (Fig, I3, EI
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contraste eatre A 231 vy Orfec [NIA es particularmente sorprendente dado que aebas lineas tisnen
un rendimients aproxisado en las parcelas control pero difieren eq BOO kg ha~! bain estrés hidrico.
L3 cosparacide entre los cultivares Porrillo Sintético v Jamspa werecen tashién ser suy discutidosy
sientras que Jamapa schrepasa a Forrillo Bintético por B0 kg ha* bajo riego, Forrillo Sintético es
apenas inferior bajo condiciones de estrés.

Luadra 2. Comparacién de 13 respuesta de regresidn (b} ¥ los rendisientos
prosedios de los sities de tres cultivares usados como testigo en
la prueba internacional de rendimiente y adaptacidn de frijol
desde 1974 a 1981, Datos de Voysest y Barcia (1984).

Na. de Porrillo Sintético Jamapa ICA Pijao_
ARo pruchas b Rendisiento b Rendimiento b Fkendisiento

kg ha™t kg ha™t kg h?
1974 54 0.77 1539 .02 1572 6.7% 1584
1577 3 6,88 1623 L% 1627 -
1978 33 0.B4 1486 .04 1478 .47 1527
197% 3z 0.80 15961 1.06 1579 1.0k 1554
1960 4 0.95 1584 1.06 1534 1.04 1637
981 24 0.8% 1565 L0t 1723 -
Frosedin ¥ 0.8 1530 1.09 1614 .02 1570

1:4
2209 .

. EMP B4
CARICA ¢

1800 -

Rendisiento bajo defoliacién (kg ha~%}

1400 ' v ¥
1460 1800 00

Readisientn del control (kg ha )

Fig. 32 FPecformanciz relativa del rendiaienty de 17 lineas de frijol bajo 607 de defoliatide a 30
dias despuds de la plantacién. LCIAT - Palmira, 1987,
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Fig. 33 Comparacién con stress y control con riego schre el rendimiento de 16 liness de frijol. El
rendigiente baje stress es el promedino geométrico del tratamiento de defoliacidn y sequia,
Basado en dates a3 partir de Hernandez, 1784.

Algunas taracter:sticas posibles que incluyen rusticidad incluyeny

{. Habilidad pars producir en crecimieato recuperative, presumiblesente resultante a partir de

la repovilizacidn de reservas de carbohidratos y nitrégeno y un hdbite de crecisiento

indeterminado,

Una buena habilidad competitiva,

3. Eoncentracidn alta de ciertas sustancias en los tejidos {tales como {enoles! con efecios
inhibitorios hacia un amplio range de patdgenos o insectos.

4. lma alta particidn de foloasimilados hacia Ia raiz.

5. Una habilidad de asortiguacidn para retener vainas, baja abstisidn y 1lenar sewillas.

oy
5

La precocidad puede tashién ser consideradx coso un secanizap de rusticidad desde que ella
permite un sscape & muchos estreses.  Dates a partir del IBYAN de 1976 apoyan esta idea.
Lansiderando sole sitios dentro de 10° Norte y Sur de latitud desde el Ecuador, (eliminando entonces
las pruebas con efectas pronunciades del fotoperiodol, los cultivares precoces presentaron uma
respuesta significativamente mds baja de la regresidn sobre el promedio de la lecalidad {pardmetro b)
indicando que ellos tiensn un rendisiento relativamente mejor cuande son comparados con cultivares
tardios en los sitios ads pobres (Fig. 34). El heche de que la respuesta de regresidn no fue
significativasente correlacionada con rendimiento (r = 0.22), desostrd que los bajos valores de b oen
los cultivares precoces no reflejan simplemente pobres rendimientos a través de los sitios (White,
1984},
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rendisiento b} para 20 cultivares de IBYAN 1976, Fuente: White, 1904,

A pesar de que hay evidencias que sugieren diferencias en “rusticidad” entre cultivares de
frijol, s dificil coincidir si tales caracteristicas soo mejor ohservadas a través de la seleccidn
en niveles spderados de varios estréds, o indicar caracteristicas esper:ificas relacionadas a [a
“rusticidad”. Los efectos de la adaptacidn local podrian confundir los resultados al menos si tal

trabajo es restricto a sities especificos,
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VI. CONCLUSION

La fisiologia vegetal es a wenudo criticada por la falta de beneficios tangibles que ha provisto
a los agricultores, y ests critica ciertamente se ha exlendido 2 1a investigacidn en el irijol.
En algunos cases estas criticas han sido promovidas por un  sobre sntusiasso de algunas lineas de
trabaju y en tal sentido nosotros podriamos argusentar que la cosplejidad de la interacciones de los
procesos fisioldgicos lieitsn soluciopes rdpidas. Es hastante dificil alcanzar firses conclusiones
arerca de un conjunto determinado de proceses fisioldgices, dado gue cada uno de elios interactia con
gl obro, la evolucidn de onuestro conocisiento de los provesos fisicldgicos estd quirds seior
relacionada & 12 manufactura de una sdquing suy compleja.  Rungue nosolros podesos reconocer que
suchos estuerzos han sido conducentes en Iz construecidn de nuestra sdquina fisicldgics, svisten
todavia subunidades que aparentesente funcionan bien, pero solasente cusnde 13 mdquina se aproviee a
su funcionamients completo  ella desostrard un nivel detersinade de productividad. Afn entonces en
algunes casos, existird ung pobre sansfactura de alqunas subunidades pero ello quizds no afectardn
nuegtras espectativas hasta que les errores puedan ser identificados y corregidos. Mosotros
podriamos argumentar que paciencis y cuidado son mecesarios para asegurar que fa adquina fisiolégica
sea hien construida, En este caso y como en cualquier otro proyecto de construccidn, las prioridades
deben ser establecidas. La removilizacide de nitrlgons en relacidn a 1a senescencia de la hoja vy el
crecimiento de la semilla, o5 quizds las dreas donde nuesiro entendisiento es muy deficients. En
comparacibn a la fotosintesls, 1a respiracién no ha sido tocada pero alguoos estedios en obros
tultivos indican su gran potencial para aumentar los rendimientos. Finalmente y como en todi olbra
investigacidn, esfuerzos a veces dolorosos deberdn ser tomados para asegurar nue [as condiciones
usadas sean celevantes a lo gque ocurra en lfos campos de frijoles, ¥ no a nivel de mesas de
labhoratorio o de invernadero.
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