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RESUMEN

El gjusteentrelafenologiadel cultivodesojay el ambienteesunodel osprinci pal esaspectosquedeterminan
laadaptacion delos cultivares en las dif erentes zonas de produccion y condicionan el rendimiento alcanzado.
El ritmo con el que progresael desarrolloy, por lo tanto, el momento en el que ocurren|os estados méscriticos
del cultivo, se encuentran fuertemente condicionados por el fotoperiodo y la temperatura. Actualmente, las
respuestasdel cultivo de sojaaestos factores estan bastante bien comprendidas; asimismo, se haavanzado en
¢l conocimiento delasbases genéticas que condicionan lasrespuestasfenol 6gicasdeloscultivares. Frenteala
complejidad delasrelacionesentreel cicloy el rendimientodel cultivo, estosconocimientospermitenidentificar
nuevasviasparamejorar laadaptaci ondeloscultivareseincrementar el rendimientodel cultivo. Enestearticulo
se presenta unarevision de los avances logrados en estos temas, a través de una perspectiva ecofisiol égica.
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ENVIRONMENTAL AND GENETIC CONTROL OF SOYBEAN PHENOLOGY:
ITSIMPACTSON YIELD AND GENOTIPIC ADAPTATION

SUMMARY

In asoybean crop, the adjustment between phenol ogy and the environment isakey aspect determining the
adaptation of the cultivarsin different producing zones and their yield. The rate of progress of development
andthetiming of occurrenceof themost critical stages, arestrongly conditioned by photoperiod and temperature.
Soybeanresponsesto thesefactorsarewell documented and some progresshasbeen madein the understanding
of the genetic control of these responses. Unravelling the complex rel ationshi ps between the ontogenic cycle
and crop yield may lead to the identification of new waysto increaseyield and improve genotipic adaptation.
This article proposes arevision of the advances in these aspects, from an ecohphysiological perspective.
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INTRODUCCION

El gjuste entre lafenol ogiade un cultivo y el ambiente esuno de los principal es aspectos que determinan
laadaptacion delos cultivos alas diferentes zonas de produccidn, condicionando su rendimiento logrado en
cadaunadeellas(Richards, 1996; Passioura, 2002; Slafer, 2003; Pascaley Damario, 2004). Asi, enel cultivode
soja, gran partedel éxitodesudifusiéninicial enlaArgentinay enel mundo, estuvo sustentado enunacorrecta
valoracion de los requerimientos del cultivo para cumplir su ciclo, en conjunto con la caracterizacion agro-
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climatol 6gicadelasdiferentesregiones (Pascal e, 1969; Remussi y Pascale, 1977; Pascaley Ravelo, 1989). A
mediadosdeladécadadel 40, paramejorar laadaptacion delasojaen Estados Unidosde América, sepropuso
una clasificacion de cultivares en grupos de madurez, que planteaba una distribucion latitudinal de éstos de
acuerdoaladuraciondel cicloencadaregion (Morseet al., 1949); estaclasificacion, queactuamenteincluye
13 grupos de madurez (entre el 000y el X), fue posteriormente adaptaday adoptada en diferentes paises del
mundo (Remussi y Pascale, 1977; Wang et al., 2006). Aun hoy, los cultivares contintan eligiéndose en base a
sugrupodemadurez (Singhy Hymowitz, 1999; Baigorri y Martini, 2007); estoesasi porquesi lafloracionocurre
de manera muy temprana, el crecimiento de la planta puede resultar insuficiente para lograr un rendimiento
adecuado(Mayersetal., 1991); enel otroextremo, unafl oracion demasiadotardiapuederesultar enqueel ambiente
explorado haciael final del ciclo seapocofavorableparael crecimientoy lamaduraciondelassemillas(Lawn
et al., 1995). Estos dos extremos definen |aestacion de crecimiento y laduracion méximadel ciclo.

Si bien las respuestas del cultivo de sojaalos factores ambiental es que regulan su desarrollo se conocen
desde hace varias décadas, en |os Ultimos afios se ha avanzado en la comprension de las relaciones entre la
fenologiay €l rendimiento del cultivo, asi como en el conocimiento de | as bases genéticas controlan algunas
de estasrespuestas. En este articul o se presenta unarevision delos avances logrados en estos temas, através
de una perspectiva ecofisiol dgica.

EL CICLO ONTOGENICO DEL CULTIVO DE SOJA

Unasemillade sojacontieneen su plimulatan solo doshojasunifoliadasy unahojatrifoliadapreformadas
(Lersteny Carlson, 2004). El resto delashojasy, particularmente, |os 6rganosreproductivos sediferencian a
medida que avanza el ciclo del cultivo. Sin embargo, no todas las hojas que se diferencian contribuyen,
posteriormente, alafijacién del carbono del cultivo ni todas|os primordiosflorales que se forman progresan
en vainas normal es que contienen semillas. Por |o tanto, paraidentificar los procesos més importantesen la
definicion del rendimiento, el primer paso esreconocer en qué momentos se fijalapotencialidad de 6rganos
del cultivoy en qué momentos se define su nimero y tamafio final.

L oscambiosinternos: difer enciacion dedr ganos

L uego delagerminacion, las hojas preformadas reanudan su crecimiento y, apartir del meristemaapical,
se diferencian nuevas hojas con sus respectivas yemas (Sun, 1957; Thomasy Kanchanapoom, 1991); cada
meristemaaxilar diferencia, asu vez, nuevas hojas, de maneraque en muy poco tiempo luego delasiembrase
produceunaltonimero potencia dehojas(Borthwick y Parker, 1938). Bajo condicionesdetemperaturacontrolada
(22/26°C) sehaestimado unritmodediferenciaciondehojastrifoliadasde2 diaspor primordioduranteel periodo
vegetativo, mientrasqueel plastocrono pasaaser de 1 diapor primordio cercadel periodo detransiciondel dpice
al estado reproductivo (Thomasy Kanchanapoom, 1991)

A nivel meristematico, latransicion del estado vegetativo al reproductivo incluye varios eventos im-
portantes. primero, lainiciacion floral, que se produce en un meristemaaxilar en unaposicion intermediadel
tallo; luego, ladiferenciacion defloresen el resto delos meristemasaxilaresy, finalmente, latransformacion
del meristemaapical a estado reproductivo. El primer signodelainiciacionfloral en sojaeslaapariciondeun
pequefio primordiofloral enlaaxiladeunabractea, queprecedeladiferenciaci on delosérganosquecomponen
losciclosfloralesdelasdiferentesfloresdel racimo (Guard, 1931; Carlsony Lersten, 2004). Mientrasprogresa
ladiferenciacionfloral enotrosmeristemasaxilares, enel &picecontintan diferencidndoseprimordiosdehojas
por alguntiempo (Borthwick y Parker, 1938).
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El tiempo quetranscurreentrelainiciacionfloral y el cambio del piceal estado reproductivo depende de
lacondicion ambiental (principal mente, el fotoperiodo) y del hébito de crecimiento (Bernard, 1972). Enlas
variedades que poseen habito de crecimiento determinado, casi simultaneamente con lainiciacion flora el
meristemaapical dejadediferenciar primordiosvegetativosy comienzaaformar primordiosdeflores(Thomas
y Kanchanapoom, 1991). En los genotiposindeterminados, por el contrario, €l meristemaapical permanece
vegetativo y prosigue diferenciando nudosy hojas alin cuando en el resto dela planta se estén diferenciando
flores (Caffaroetal., 1988; Saitohetal ., 1999). Enuntipointermedio, el hdbito semideterminado, el meristema
apical demorasutransicional estado reproductivo conrelaciénal tipo determinado, pero, finalmente, comienza
adiferenciar primordiosfloral es. Entodosl oshabitosde crecimiento sediferencianracimosdesegundoy tercer
orden envariosnudosdel tallo principal; enlasramas, ladiferenciacion floral progresadesdelabase haciael

apice.

L uegodel pasajedecadameristemal(axilar oterminal) a estadoreproductivo, cadaprimordio progresahasta
convertirseunaflor completa. El diadelaaperturadelaflor seproducesuauto-polinizacion (Fehr, 1980); luego,
las paredes del ovario se aargan dando origen alas vainas, mientras que, en su interior, avanzael desarrollo
del embridn (Peterson et al., 1992; Carlsony Lersten, 2004). Unavez que las semillas |ogran establecerse,
presentan unaprimeraetapa(comunmentellamadafase“lag”) durantelacual se produceladiferenciacionde
célulasembrional essin unaacumulaciénimportante dereservas. Existen rel acionespositivasentre el tamafio
del ovariodurantel osestadostempranosdel desarrollodelavainay el tamario decélulasdel embrion (Peterson
et al., 1992), lo que sugiere que los cambios en |as caracteristicas de lasfloresy vainasjévenes condicionan,
dealgunamanera, el desarrolloy crecimiento posterior delassemillas. Latasaconlaqueseacumulanreservas
enlasemilla, asuvez, estdatay positivamenterelacionadacon el nimero de célulasquesediferencianenlos
cotiledones(Egli etal., 1981; Egli etal., 1989; Munier-Jolainy Ney, 1998). A medidaqueseacumulanlasreservas
enlassemillasvadisminuyendo su porcentajede humedad; cuando ésteseencuentraentre 55y 60% seal canza
lamadurezfisiol 6gica, cesandoel crecimientodelasemilla(Swank etal., 1987; Egli, 1998). Dealli enadel ante,
lo Unico querestaes que las semillas a cancen un contenido de humedad suficientemente bajo como paraque
puedan ser cosechadas en forma adecuada.

L oscambiosexter nos: aparicion deér ganos

Deacuerdoa Fehry Caviness(1977), el ciclodel cultivodesoja(Fig. 1) sedescribedeacuerdo a nimero
de nudos del tallo principal (estados V) o la presencia o tamafio de 6rganos reproductivos en los nudos
superioresdel tallo (estadosR). Luegodelaemergencia(V E), | oscotiledonesseabreny sedesplieganlashojas
unifoliadas (V C) y, posteriormente, las hojastrifoliadas aparecen aun ritmo que depende, principal mente, de
latemperatura(Heskethetal., 1973; Thomasy Raper, 1976; Sinclair, 19844), definiendol ossucesivosestados
V (V1,V2,Vn). Sehaestimado unfilocrono de 55,5 °Cd (con unatemperaturabase de 6 °C), paradescribir el
ritmo de aparicién de hojastrifoliadas (Hesketh et al ., 1973), aunque existen diferenciasentrecultivaresenla
velocidad conlaqueaparecenlashojas(Sinclair etal ., 2005). Bajo muchascondicionesdecampo, estefilocrono
implicaqueaproximadamenteunahojaseexpandacada 304 dias(Fehry Caviness, 1977; Bastidaset al ., 2008).
El momento en el que empiezan acrecer lasramasy el nimero deramas que se producen es bastante variable
entregenotiposy dependefuertementedel ascondicionesambiental esqueregulanel desarrolloy €l crecimiento
del cultivo(Carlson, 1973; Thomasy Raper, 1977; Herberty Litchfield, 1982; Boardy Settimi, 1986; Caffaroy
Nakayama, 1988; Wallace, 1986; Weaver et al., 1991; Foroutan-pour etal., 1999).

Laprimeramanifestaci on externadel estado reproductivo eslaaperturadelaprimeraflor (R1) enlaposicion
basal deunracimoaxilar, ubicadoenunaposicionintermediadel talloprincipal . Lafloracidndel osracimosprimarios
del tallo progresaacropetamente, aun ritmo aproximado de 1 a3 diasentre lafloracion de nudos adyacentesy,
posteriormente, comienzalagperturaderacimossecundariosoterciarios(Gai etal ., 1984; Munier Jolainetal ., 1994;
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Sorlinoetal., 1995; Saitohetal., 1999). Cuandolasfloresseabren en alguno delosdosnudossuperioresdel tallo,
sedefineel estado deplenafloracion (R2). Lafloracion enlasramascomienzaen R1 o poco despuésy progresa
desde la base hacia el apice de cadarama.

L osestados posteriores aR2 consideran lapresenciay tamario de vainasy granos en alguno delos cuatro
nudossuperiores: unavainade5mm (R3) ode2cm (R4), unasemillade3mm (R5) ollenandotodal acapacidad
delavaina(R6). Duranteestasfases, endiferentesposicionesdel racimo o endiferentesnudos, pueden coexistir
organos con diferente estado de desarrollo (flores, vainas y semillas) de formatal que lafase de floracion
(definidacomoel tiempoentreR1y laaperturadeladltimaflor) sesuperponeconlafasedefructificacion (cuando
seforman nuevasvainas) (Fig. 1). El periodo dellenado de granosanivel de cultivo comienzaagunos dias
antes de R5 'y, dependiendo de las condiciones ambientalesy del genotipo, todavia puede haber flores pre-
sentes. Aun en condiciones de buena disponibilidad de recursos, una alta proporcién de las floresy vainas
formadas no prosperan, existiendo una elevada mortandad de érganos reproductivos entre floracion y me-
diadosdel llenado de granos (Egli, 2005). Lassemillascontintan creciendo hastaque, a a canzar lamadurez
fisioldgica, pierden su color verdey las plantas comienzan amadurar. En el estado R7 o comienzo demadurez
(unavainacon color tipicodemadurez) casi todoslassemillashan al canzado lamadurez fisiol 6gica; lamadurez
plena (R8) se considera cuando el 95% de las vainas al canzan su color tipico de madurez.

FIGURA 1. Representacion esquematica del ciclo del cultivo de sojay sus fases de desarrollo externo. Se mencionan
los estados de acuerdo a la escala de Fehr y Caviness (1977) y se presenta un detalle del estado de los 6rganos
durante los estados R. Adaptado de Kantolic et al. (2004).
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Haébitosdecrecimiento

Unaspectoimportantedel ciclodesojaesqueel periodo deaparicion de hojasestaparcia mente superpuesto
con las fases de floracion y fructificacion (Fig. 1). El grado de superposicion entre fases vegetativas y re-
productivas est4, parcialmente, asociado con €l hébito de crecimiento o tipo de terminacion del tallo (Bernard,
1972). Enlostipos o hébitos determinados, muy pocosnudosaparecen luego deR1 enel tallo principal, en cuyo
apice seformaun importante racimo floral terminal. El habito indeterminado se caracterizapor €l crecimiento
continuo del tallo principal durante gran parte del periodo reproductivo y por no presentar un racimo apical
importante; en estos genotipos pueden aparecer hasta més de dos tercios de los nudos del tallo principal luego
deR1(Heatherly y Smith, 2004), cesandolaaparicion dehojasal rededor del estadoR5 (Sinclair, 1984b; Bastidas
et al., 2008). En el habito semideterminado, la produccién de nudos en € tallo principa se prolonga en una
proporcionintermediaentreloshabitosextremosy puede formarse un racimo terminal maso menosimportante
(Bernard, 1972). A pesar delasdiferenciasen el momento en que cesalaaparicion dehojasen € tallo principal,
entodoslosgenatiposexiste unacons derabl e superposi cion entreestadosreproductivosy laaparicion dehojas,
yaquelaproduccion denudosy hojasenlasramasesmaximaentreR1y R5entodosl|oshabitosdecrecimiento
(Boardy Settimi, 1986; Egli etal ., 1985). Lamagnitud delasuperposicidnentrefasesy lasdiferenciasentrehabitos
de crecimiento dependen, ademés, de | as condiciones ambientales. L os fotoperiodos cortosy la ocurrencia de
condiciones ambientales adversas reducen tanto el nimero de nudos que aparecen en € tallo principa en
cultivaresindeterminados (Bernard, 1972; Caffaroy Nakayama, 1988) como el crecimientoy €l niimero denu-
dos de lasramas (Settimi y Board, 1988; Kantolic et al., 1995; Frederick et al., 2001).

Otra caracteristica saliente del ciclo del cultivo de soja es que existe una marcada asincronia en €l
desarrollo, tanto dentro como entre diferentes nudos. Laaparicidn continuade nudos en el tallo principal en
sojas indeterminadas retrasa el momento en el que se alcanzalafloracion en los nudos superiores (Saitoh,
et al., 1999), generandose una gran diferencia en el estado de desarrollo que presentan los diferentes nudos
de la planta en un momento determinado del ciclo (Munier-Jolain et al., 1993; Munier-Jolain et al., 1994;
Kantolic, 2006). En las plantas determinadas, la mayoria de los nudos del tallo principal y las posiciones
basales de las ramas, comienzan a florecer casi simultaneamente (Bernard, 1972; Gai et al., 1984) pero la
floracion dentro de un nudo es més prolongada que en | as plantas indeterminadas; esto es una consecuencia
del mayor nimero defloresqueseformanenlosracimosdelaspl antasdeterminadasy delamayor contribucion
defloresprovenientesderamasy deracimosdesegundoy tercer orden (Gai etal., 1984). Delamismamanera,
en las plantasinde-terminadas, el periodo que mediaentrelainiciacion delaprimeray laUltimavainaenun
mismo nudo es, ge-neralmente, mas corto, pero laformacion de vainas en los nudos apicales del tallo ocurre
maésdistanciado de R1 queenlasplantasdeterminadas (Egli y Bruening, 2006a). En general, anivel deplanta
entera, las fases de floracion y fructificacion son, por 1o general, més prolongadas en las plantas con habito
indeterminado (Egli y Legget, 1973; Foley et al., 1986; Egli y Bruening, 2006a). Bajo condiciones normales
de campo, la asincroniatiende a disminuir a medida que la planta se acerca ala madurez (Munier Jolain et
al., 1993; Kantolic, 2006). L as semillas que se desarrollan delasflores que se abren méstardiamente tienden
atener un periodo de crecimiento més breve (Egli et al., 1987) y alcanzan la madurez sélo unos pocos dias
después de que las primeras vainas perdieron su color verde (Spaethy Sinclair, 1984).

FACTORES AMBIENTALES QUE REGULAN
EL DESARROLLO

El momento en el que ocurren los diferentes estados del cultivo y la duracion de las fases de desarrollo
dependen fundamentalmente de dos factores ambientales: la temperaturay el fotoperiodo. El resto de los
factores ambientales (radiacion, agua, nutrientes, propiedades edaficas) no modifica sustancialmente la
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duracion del cicloy delas fases que lo componen. Una excepcidn aesto es €l agua, que puede aumentar |a
duracion de la fase siembra-emergencia cuando su disponibilidad es insuficiente. También es frecuente un
acortamiento delasfasesfinalesdel ciclo(fructificaciony llenado degranos) baj o condicionesdeestréshidrico
pero, a menos parte de estos efectos no son directos sobre e desarrollo, sino que estan mediados por
respuestas del cultivo alas deficiencias hidricas (incremento de latemperatura del canopeo, aumento de la
senescencia, etc.).

Paradescribir el efecto delosfactoresambientales sobre el desarrollo, ademasde analizar loscambiosen
laduracion delasfases, sueleutilizarse como variablede andlisislatasade desarroll o, querepresentalavel o-
cidad oritmo con el queprogresael desarrolloalolargodelaontogenia. Latasadedesarrollo puedeestimarse
como lareciproca de laduracién (duracion™), por lo que cada vez que se produce un aumento en latasa de
desarrollo, significaqueel tiempo entredosestadosdedesarrollodisminuye, y viceversa. Estimar el desarrollo
mediantelatasadedesarrolloresultadtil paralinearizar algunasrespuestasy estimar parametrosparacuantificar
el comportamiento del cultivo con fines predictivos. En este articulo, los efectos de | os factores ambiental es
se describirén, indistintamente, en base de sus acciones sobre latasa de desarrollo o sobreladuracion de las
fases.

Fotoperiodo

Procesosafectadospor el fotoperiodo. Losefectosdel fotoperiodo en determinar el momentodefloracion
en soja han estado bien documentados desde | os pioneros estudios de Garner y Allard (1920) y Borthwick y
Parker (1938). La soja es una especie de dias cortos y el fotoperiodo regulala mayor parte de sus eventos
reproductivos. Los diaslargos retrasan lainiciacion floral y disminuyen latasa de desarrollo de primordios
florales(Thomasy Raper, 1977; Thomasy Raper, 1983; Caffaroy Nakayama, 1988; Thomasy K anchanapoom,
1991; Flemingetal ., 1997) demorando, consecuentemente, el momento defloracion (Borthwick y Parker, 1938;
Hadley etal., 1984; Robertsy Summerfield, 1987; Sinclair etal., 1991; Upadhyay etal ., 1994a; Zhangetal ., 2001).
Debido asus efectos sobre laactividad y diferenciacion de meristemas, |os fotoperiodos largos aumentan el
nimero denudosquesediferencianenel tallo principal (Rapery Kramer, 1987; Caffaroet al., 1988; Kantolic
y Slafer, 2001; Kantolicy Slafer, 2005). El fotoperiodo tambiénmodificael nimeroderamasy el nimerodenudos
guetienen éstas, tanto en sojas determinadas (Thomasy Raper 1983; Boardy Settimi, 1986; Settimi y Board,
1988) comoindeterminadas(Caffaroy Nakayama, 1988).

El fotoperiodo también afecta €l desarrollo post- floracion. La duracion de las fases de floracion y
fructificacion, y el tiempo quetranscurreentreR1y madurez, aumentan por laexposi ciondirectaafotoperiodos
largos(eg. Johnsonetal., 1960; Mgjor et al., 1975; Thomasy Raper, 1976; Lawny Byth, 1973; Rapery Thomas,
1978; Guiamety Nakayama, 1984a; Summerfieldetal., 1998; Morandi etal ., 1988; Kantolicy Slafer, 2001; Han
etal.,2006; Kantolicy Slafer, 2007; Kumudini etal ., 2007). Duranteel periododellenadodegranos, laexposicion
afotoperiodoslargosincrementaladuraciondelafase“lag”, previaa crecimientoactivodelasemilla(Zheng
etal.,2003; Kantolic, 2006), reducelatasadecrecimientodelasemillla(Thomasy Raper, 1976; Morandi etal .,
1990; Giménezetal., 1997; Zheng et al., 2003), disminuyelatasadetras ocacion denitrégeno desdelashojas
hacialassemillla(Raper y Kramer, 1987) y disminuyelasenescenciafoliar (Han et al. 2006).

Se ha propuesto que la sincronizacién de la madurez de las semillas, que contrasta con el ato grado de
asincronia que prevalece durante las fases de floracién y fructificacion, son atribuibles a respuestas foto-
periodicas(Ghikpi y Crookston, 1981; Rapery Kramer, 1987): lassemillasquedesarrollany crecenmastarde,
en condiciones de campo, estdn generalmente expuestas a fotoperiodos cortos que aumentan su tasa de
desarrollo y acortan la duracion del [lenado. De hecho, se ha descripto que plantas de soja expuestas adias
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largos alcanzaron una madurez no-sincrénica en soja, bajo condiciones controladas (Guiamet y
Nakayama,1984b) y bajo condicionesdecampo (Mayersetal., 1991). En experimentosen parcelasacampo,
gueincluyeron manipulacionesfotoperiddicasduranteel periodo reproductivo, seencontrd quelaasincronia
en el desarrollo es afectada cuantitativamente por el fotoperiodo y puede ser parcialmente revertida por la
exposicion a dias cortos (Kantalic, 2006).

Ademésdemodificar el momento en el quecreceny desarrollanlosérganosreproductivos. el fotoperiodo
tienea gunosefectossobre el nimeroy tamafio delos drganosreproductivos que seforman. En experimentos
realizados baj o condiciones controladas, se encontrd quelatasade alargamiento delasvainaseramayor bajo
diascortos(9hdefotoperiodo) quebajodiaslargos(coninterrupciondelanoche; Guiamety Nakayama, 1984a)
y queel nimero devainasy de semillas aumentaba cuando lafase de fructificacion eraexpuestaadiaslargos
(Guiamety Nakayama, 1984a; Guiamet y Nakayama, 1984b; Morandi et al ., 1988). Asimismo, en parcel asso-
metidasamanipul acionesartificialesal fotoperiodo, seencontré unincremento enel nimerodevainasy granos
baj o condicionesdedialargo (Kantolicy Slafer, 2001; Kantolicy Slafer, 2005; Kantolicy Slafer, 2007). El aumento
enel nimero desemillasenrespuestaafotoperiodoslargosestuvo, en estoscasos, rel acionado con un aumento
en el nimero de nudosy en el nimero de vainas por nudo (Fig. 2). Sin embargo, fotoperiodos muy largosen
genotipos atamente sensibles, pueden reducir €l nimero de semillasal promover un mayor aborto de vainas
y semillas(Thomasy Raper, 1976; Raper y Thomas, 1978).
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FIGURA 2. Namero de vainas establecidas en distintas posiciones del tallo principal de plantas
cultivadas bajo condiciones de fotoperiodo natural (circulos) o extendido artificialmente en 2
horas (triangulos). El nimero de nudo indica su posicion en la planta, correspondiendo el nimero
1 al nudo cotiledonar. Las lineas horizontales representan el error estandard. Adaptado de Kantolic
(2006).
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Periodosdesensibilidadal fotoperiodo. Lasojaessensibleal fotoperiodo durantelamayor partedesuciclo.
Sin embargo, lamayoriadelos genotipos presentan unafaseinicia deinsensibilidad, denominadafasejuvenil.
Laduracion delafasejuvenil varia, seginel genctipo, entre8y 33 diasbaj otemperaturasdptimas(Shanmugasun-
daramy Tsou, 1978; Boardy Settimi, 1988; Elliset al., 1992; Collison et al.,1993). Ademés, algunasevidencias
sugieren queexisten genotiposgueno presentanfasejuvenil (Wilkersonetal., 1989; Wangetal., 1998). Unavez
superadalafase juvenil, las plantas son sensibles por €l resto de su ciclo; sin embargo, los diferentes procesos
gue son afectados por el fotoperiodo presentan diferentes ventanas de sensibilidad. El desarrollo delafloracion
(queincluyelainiciaciénflora y el desarrollo de primordios hastaque seabrelaprimeraflor, en R1) essensible
al fotoperiodo desdee final del periodojuvenil hastal2-20diasantesde R1 (Robertsy Summerfield, 1987; Ellis
etal., 1992; Collisonetal., 1993; Upadhyay et al ., 1994b) mientrasquelasensibilidad paradefinir lalongitud de
lafasedefloraciénfinaizaa gunosdiasantesdelaaperturadeal dltimaflor (Asumaduetal.,1998). El nimerode
nudosen el tallo principal deunavariedad indeterminadadel grupo demadurez V puedevariar frenteacambios
en el fotoperiodo ocurridos 30 d luego de R1, mientras que lasensibilidad para que se produzcan cambiosenla
duracién deR3-R6y enel nimero devainas, finalizaarededor deR5 (Kantolicy Slafer, 2007). Laaplicaciénde
diaslargosapartir deR5retrasdlamaduraciondelassemillas, luego deR6, | osdiaslargosno af ectaronlamadurez
pero prolongaron lalongevidad de las hojas (Han et al ., 2006).

Tipoderespuestaal fotoperiodo. Lamayor partedel osgenoti posde sojatienen unarespuestacuantitativa
al fotoperiodo (Major et al., 1975; Hadley et al., 1984; Hodgesy French, 1985; Sinclair et al., 1991; Jones et
al.,1991; Summerfieldetal.,1993; Grimmetal., 1993; Cober etal ., 2001; Stewartetal ., 2003). Latasadedesarrollo
esmaximacuando el fotoperiodo es mas corto que un determinado umbral; si el fotoperiodo esmaslargo que
el umbral, latasadedesarrollodisminuyey lafloracion esretrasada(Fig. 3). Enalgunosgenoti possehaestimado
unvalor maximo defotoperiodo, por encimadel cual latasadedesarrollo escero, esdecir, seinhibetotalmente
lafloraciéndel cultivo(Grimmetal., 1993; Sinclair etal., 1991; Sinclair etal., 2005), mientrasque, enalgunos
casos, se haencontrado laexistenciade un valor de fotoperiodo que produce el méximo retraso afloracion,
sinquelatasade desarrollo seacero (Summerfield et al., 1993).

L asensibilidad fotoperiodi ca(estimadacomoel incrementodeladuracion delafase pre-floracién por hora
deincremento del fotoperiodo) y el umbral por encimadel cual el fotoperiodoretrasael desarrollo, variaentre
genotipos(Fig. 3@). Loscultivaresdelosgruposdemadurez bajo presentan unamenor sensibilidady unmayor
umbral que los de grupo de madurez mayor. Los cultivares que presentan una alta sensibilidad durante los
estadospre-floraciontambién presentan, generalmente, unaaltasensibilidad durante post-floraci on (Guiamet
y Nakayama, 1984 b; Grimmetal., 1994; Summerfieldetal ., 1998; Kantolicy Slafer, 2005); ssnembargo, sehan
encontrado diferencias en la sensibilidad post-floracion en genotipos que presentan una respuesta similar
hastafloracion (Kantolicy Slafer, 2001; Kantolic, 2005).

Existen genotiposdesojaquemanifiestanunretrasodelafloracionbajodiascortos(Hartwigy Kiihl, 1979).
El caracter que gobierna esta respuesta se ha denominado juvenil largo, del inglés“long-juvenile” (Hinson,
1989; Parvezy Gardner, 1987; Wilkersonetal ., 1989), aunqueno hay evidenciasdequereal menteconfierauna
mayor longitud del periodo juvenil. De hecho, Cairo et al. (1995), observando en detalle los cambios de
meristemasaxilaresfrenteacambiosen lascondicionesfotoperiddicas, concluyeronquelainiciacionfloral no
eraretrasadaenisolineas con el caracter juvenil largo comparado con isolineas normales, sino que el tiempo
entreiniciacionfloral y R1eramayor. Lamayor partedelosestudi osquecompararon genotiposconel carécter
juvenil largoy normales han concluido queel principal efecto del caracter consisteenretrasar el desarrollo a
floracién. Latasadedesarrollo méximaesmenor en estosgenotipos(Fig. 3a), deformatal quebajo condiciones
dediacorto laduracion delafase emergencia- floracion esméslargaque en losgenotiposnormales (Sinclair
etal.,1991; Sinclairy Hinson, 1992; Sinclair etal ., 2005; Cairoy M orandi, 2006); |asdiferenciasentregenoti pos
normalesy con caracter juvenil largo son menores bajo condiciones de diaslargos (Cregany Hartwig, 1984;
Parvezy Gardner, 1987; Sinclairy Hinson, 1992; Cairoy Morandi, 2006).
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FIGURA 3. Cambios en latasa de desarrollo de soja en respuesta al fotoperiodo (a) y ala temperatura (b). En (a)
serepresenta el comportamiento de un cultivar de grupo de madurez bajo (linea llena) o alto (linea partida) con
respuesta normal al fotoperiodo (lineas gruesas) o con caracter juvenil largo (linea fina). Elaborado a partir de datos
de Sinclair et al. (1991), Boote et al. (1998); Sinclair et al. (2005) y Setiyono et al. (2007).

Temperatura

Latemperatura controlala duracion de las fases en soja, acelerando o retrasando €l desarrollo segin el
rangotérmico (Heskethetal., 1973; Joneset al., 1991; Cober et al., 2001; Setiyonoet al., 2007). Paralamayor
partedelasfasesdedesarroll o se haestimado unaatemperaturabase por debajo delacual latasadedesarrollo
esnula; amedidaque latemperaturaaumentapor encimade labase, latasade desarrollo aumenta hastaque
sealcanzaunatemperaturao un rango detemperaturas Optimas, en lascualeslatasade desarrollo esmaxima
(Fig. 3 b). Por encimadel rango éptimo, temperaturas mayores disminuyen la tasa de desarrollo hasta que,
a una temperatura maxima, €l desarrollo es nulo (Fig. 3 b). En general, las temperaturas cardinales (base,
Optimas, maxima) tienden a disminuir a medida de que avanza el ciclo (Boote et al., 1998; Setiyono et al.,
2007). Por ejemplo, latemperatura base estimada paralafase emergencia-floracién estaentre 2,5°Cy 7 °C
(Grimmetal., 1993; Booteet al., 1998; Cober et al., 2001; Stewart et al., 2003; Setiyonoet al., 2007) mientras
guelatemperaturabase estimadaparal osestadosposterioresa R5fuede0 °C (Setiyonoet al., 2007) oincluso
inferiora0°C (Grimmetal., 1994; Booteet al., 1998). Naturalmente, lasojano sobreviveatemperaturastan
bajas. este valor de temperatura base significa que la tasa de desarrollo entre R5 y madurez es muy poco
reducida por las temperaturas bajas (Boote et al., 1998).

La temperatura también afecta el desarrollo, el establecimiento y el crecimiento de los érganos repro-
ductivos. Temperaturas bajas promueven €l desarrollo de malformacionesen lasfloresy favorecen el aborto
y abscisiéndevainas(Thomasy Raper, 1981; Humey Jackson, 1981, Crozier y Thomas, 1993). Sehan estimado
optimostérmicosparael establecimietno devainas(Heskethetal., 1993; Booteet al. 1998), laparticion (Jones
etal.,1991), latasadecrecimientodelassemilllasy laduraciondel llenado (Egli y Wardlow, 1980; Gibsony Mullen,
1996; Egli, 1998; Jones et al., 1991). Aunque algunos de los efectos de la temperatura sobre los 6rganos
reproductivos pueden ser efectos directos sobre su desarrollo, muchas de las respuestas observadas pueden
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resultar de un efecto combinado de latemperatura sobre el desarrollo y sobre €l crecimiento. Latemperatura
controlalatasadecrecimiento delasplantasatravésde efectosdirectos sobrelaasimilacién decarbono (Harley
etal., 1985; Farquhar y Sharkey, 1994; Thomas, 1994) y de efectosindirectos sobreladisponibilidad de aguay
nutrientes(eg. Kramery Boyer,1995; Fillery, 2001; Sadrasy Baldock, 2003).

Respuestaconjuntaalatemperaturay al fotoperiodo

En cultivos de sojaque crecen en el campo, laduracion delas diferentesfases de desarrollo estaregulada
simultaneamente por latemperaturay por €l fotoperiodo; por lo tanto, la fenologia del cultivo depende, fi-
nalmente, delarespuestagenotipicaaambosfactores. Asi, por gemplo, el desarrollodeloscultivaresdegrupo
demadurez bajo resultamés dependiente de latemperaturaque del fotoperiodo, debido asu bajasensibilidad
aestefactor (Sinclair et al., 2007) y, en contraposicion, latasade desarrollo luego de R5 resultamés af ectada
por el fotoperiodo que por los cambiosen latemperatura(Grimm et al., 1994).

Tanto la temperatura como el fotoperiodo tienen una dindmica estacional, y el hecho de que € cultivo
presente unarespuesta cuantitativay continuaaambosfactores definefuertes cambiosen el desarrollo segiin
laépocadesiembray lalocalidad. Asi por jemplo, siembrasdeprincipioso mediadosde primaveraen|atitudes
mediastienden aacelerar lainiciacion floral, con respecto con siembras posteriores, yaque el cultivo expe-
rimenta fotoperiodos cortos durante sus etapasiniciales. Bajo estas condiciones, el cambio de épicetiendea
adel antarse también reduciendo el nimero de nudos que se forman en el tallo principal pero, en variedades
indeterminadas con suficiente sensibilidad fotoperiddica, la exposicion a dias progresivamente mas largos
tiende ademorar el cambio de apice, reduciendo losimpactos fotoperidicos sobre el nimero de nudos (Fig.
4a). Aun cuando lainiciacion floral ocurre relativamente temprano en las fechas mas tempranas, laduracion
delafase pre-floracion esmaslargadebido alasbajastemperaturas (Fig. 4b). Fina mente, como enfechasmuy
tempranas la floracién ocurre bajo condiciones de fotoperiodo relativamente largo, la duracion de las fases
posteriores alafloracion son maslargas con relacion afechas mastardias (Fig. 4b).
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FIGURA 4. Cambios en el nimero de nudos en €l tallo principal (a) y en la duracién de las fases previasy posteriores
alafloracion (b) en respuesta a variaciones en la fecha de siembra, para cultivares de soja del grupo de madurez
V cultivados en el norte de la provincia de Buenos Aires.
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Ademés de la accién conjunta de la temperatura 'y del fotoperiodo sobre el desarrollo, hay algunas
evidencias que muestran que los efectos de ambos factores no son estrictamente aditivos. La existencia de
interacciones entre temperatura y fotoperiodo ha sido reconocida desde los estudios pioneros de respuesta
al fotoperiodo en soja, cuando Parker y Borthwick (1943) encontraron que las bajas temperaturas nocturnas
reducian lasrespuestas de soja Biloxi al fotoperiodo; también se reportaron interacciones entre temperatura
y fotoperiodo sobre laproduccion de primordiosflorales, laparticiony el crecimiento delas semillas (Raper
y Thomas, 1978; Raper y Kramer, 1987). Mas recientemente, Cober et al. (2001) estimaron que el grado de
disminucion enlasensibilidad fotoperi édicafrenteatemperaturasbajas, dependedel rangotérmicoexplorado
y delaconstitucién genética. Unresultadointeresante de estainteraccién esque baj o condicionesdedialargo,
variedadesmuy sensiblesal fotoperiodo pueden legar aflorecer mastemprano bajo temperaturasfrescasque
bajo temperaturas célidas (Cober et al ., 2001).

RELACIONESENTRE EL CICLO DEL CULTIVO Y EL RENDIMIENTO

Dentro deloslimites que definen laestacién de crecimiento, laontogeniade un cultivo de sojadebe estar

sincronizadacon ladisponibilidad derecursos, evitando lacoincidenciade condicionesdesfavorablesconlas

etapasmascriticasdel ciclo (Lawny Imrie, 1994). Laidentificacion delos estados de desarrollo que definen

el rendimientoresultan, por lotanto, indispensablesparadefinir tantolaadaptacidndel cultivoa ambientecomo
para establecer su rendimiento potencial, esdecir, el que podrialograrse en ausenciade limitantes.

Superadalafasedeestablecimiento del cultivo (entresiembray aproximadamenteV 1) el periodo méscritico
paraladefinicidndel rendimientodeuncultivodesojaabarcal osperiodosdefloracion, fructificaciony comienzos
del llenado de granosincluyendo, aproximadamente, lafase R4-R6 (Kantolic et al., 2004). Este periodo est4,
principal mente, relacionado con el momento en que se define el nimero de granos por unidad de superficie
(Boardy Tan,1995; Boardetal ., 1995; Egli y Zhenwen, 1991; Jiangy Egli, 1993; Jiangy Egli, 1995, Egli, 1997).
Debido aquetanto el nimero como el peso delassemillas en sojaestan usual mentelimitados por fuente (Egli,
1999; Egli, 1998; Borréset al., 2004; Egli, 2004; Egli y Bruening, 2006b), cuando ocurren reducciones en €l
crecimientodel cultivoduranteel periodocritico, sereduceel rendimiento. Por lotanto, lafenologiadel cultivo
debe ser gjustada para que el nivel de recursos (radiacion, aguay nutrientes) y la sanidad del cultivo sean
Optimas durante el periodo critico.

Puesto que el rendimiento estarelacionado con el crecimiento del cultivo enlaetapacritica, si no existen
limitacionesdenutrientesodeagua, el rendimiento desojatenderdaser maximo enlamedidaque(i) el periodo
critico coincidacon condiciones Optimas deradiacion y temperatura, y (ii) lafase pre-floracion seasuficien-
tementelargacomo paragarantizar laproduccion deun indicede areafoliar que permitaunacapturaplenade
laradiacionincidenteduranteel periodo critico. Como el manejo agrondmico de sojapermiterealizar grandes
modificaciones de ladensidad de plantasy su distribucién espacial, €l requisito delograr plenaintercepcion
duranteel periodo critico puede ser satisfecho mediantelautilizacion decultivaresdefenologiamuy diferente
y, por lo tanto, no existe unarelacion directay positivaentrelalongitud del cicloy el rendimiento potencial
(Egli 1993; Egli y Bruening, 2000; Edwardsy Purcell; 2005).

En éreastempladas, que presentan un patrén estacional bien definido deradiaciény temperaturay poseen
unalongitud de la estacion de crecimiento suficientemente larga como para que cumplan su ciclo cultivares
devarios gruposde madurez, se haencontrado que, en general, los cultivares de ciclo méslargo presentan un
menor indicedecosechaquelosdeciclomascorto (Schapaughy Wilcox, 1980; Egli, 1997; Edwardsy Purcell,
2005) e, incluso, menosrendimiento potencial (Heatherly y ElImore, 2004). Enel otro extremo, Cooper (2003)
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FIGURA 5. Distribucién de frecuencia de rendimientos simulados para las condiciones de Pergamino, utilizando
una variedad del grupo de madurez V intermedia (lineas punteadas) y |11 (lineas Ilenas) sin limitantes hidricas
ni nutricionales (a) y bajo condiciones de secano (b). Simulaciones realizadas con el modelo CROPGRO-Soybean
(Boote et al., 1998) para una serie histérica de datos meteor ol 6gicos (1971-1999).

encontrd quelosméximosrendimientosen el &reaproductivade Ohio (40°N, 82 °O), bajoriego, seproducian
cuando la floracion se adelantaba como producto de temperaturas mas atas que las normales durante la
primavera. Estas evidencian sugieren que cuanto mejores sean las condiciones de radiacién y temperatura
durante el periodo critico, mayores serén los rendimientosy, por lo tanto, en lamedidaquela precocidad de
un cultivar ssamayor y su floracion se adelante hacia principios del verano el rendimiento potencial tendera
aincrementarse(Fig. 5a). Sinembargo, variosestudi oshan mostrado quel osrendimientosdecultivaresdeciclo
cortosonsimilares, y nomayores, quelosdeciclomayor (Egli, 1993; Egli y Bruening, 2000; Edwardset al ., 2003).
Esto puede deberse a dos causas. por un lado, que los cultivares, ademés de diferir en su grupo de madurez
difieranen muchasotrascaracteristicasasociadasal rendimiento potencial ; en segundo lugar, sehaobservado
gue laduracién de las fases reproductivas tiende a ser menor en los cultivares de ciclo mas corto (George et
al., 1990; Egli, 1993; Elgi y Bruening, 2000; Edwardset al ., 2003; Kyei-Boaheny Zhang, 2006; Setiyonoet al .,
2007). Por lotanto, unaumento enlatasade crecimiento duranteel periodo critico puedeser contrabal anceado
con unadisminucion en la duracion de lafase reproductiva, de formatal que el crecimiento total durante el
periodo critico no se modifique.

La duracion de las fases posteriores a floracion resulta directamente relacionada con los componentes
numéricos que definen e rendimiento potencial. Se ha encontrado que el nimero de granos aumenté al
incrementarseladuraciéndelafasedefructificacion (Kantolicy Slafer, 2001; Kantolicy Slafer, 2005; Kantolic
y Slafer, 2007) mientrasqueel pesofinal delassemillastiendeaincrementarsecuando aumentaladuraciondel
periododellenado (Calvifioet al., 2003; Egli, 2004). M ediante estudi osde simul acion, sehadeterminado que
un acortamiento del periodo pre-floracién manteniendo laduracion total del ciclo (esdecir, un alargamiento
delasfasespost-floracion aexpensas de un menor tiempo afloracion) incrementariael rendimiento desojaen
un amplio rango delatitudesy condiciones ambientales (Kantolic et al ., 2007). Las basesfuncionalesde esta
respuesta parecen subyacer enlaocurrenciadelasfasesdefloraciony fructificacion bajo condicionesdeata
radiacion, altatemperaturay fotoperiodoslargos que permiten lograr unaaltatasade crecimiento del cultivo
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FIGURA 6. Relacion entre el nUmero de semillas establecidas por unidad de superficiey la radiacion incidente
acumulada durante el periodo critico en soja. Los datos incluyen cinco experimentos que incluyeron cultivares
comerciales de soja, de los grupos de madurez 1V y V, sembrados en Buenos Aires entre mediados de noviembre
y principios de enero durante cuatro afios. L os simbolos vacios corresponden a cultivos creciendo bajo condiciones
de fotoperiodo natural y los simbolos llenos corresponden a tratamientos de extension del fotoperiodo a partir
de R3. En dos experimentos se aplicd, ademas, sombreo a partir de R3. Los datos corresponden a los experimentos
descriptos en Kantolic y Slafer (2001; 2005; 2007) y a resultados inéditos.

duranteunlargo periodo critico, lo queconduceaun mayor crecimiento duranteestafasey, consecuentemente,
unmayor logrodegranos. Estahipotesi sestaaval adapor laexistenciadeunarel acién positivaentreel nimero
desemillasy laradiacion acumuladaentre R3y R6, que semantieneenunampliorango defechasdesiembra,
genotipos y tratamientos que manipulan tanto la tasa de desarrollo como la tasa de crecimiento del cultivo
duranteel periodo critico (Fig. 6).

Cuando las condiciones nutricionales o hidricas no son dptimas, el areafoliar y laproduccion de nudos
por planta pueden volverse limitantes. Por |o tanto, aumentar la duracion de lafase de produccion de nudos
puede incrementar los rendimientos. En ambientes que presentan restricciones ala expansiéon de hojas o a
crecimiento delasramas, los cultivares que presenten un periodo pre-floracion corto por lo general nologran
altos rendimientos, ya que no logran alcanzar plena captura de recursos durante el periodo critico. Por €l
contrario, en estosambientes|oscultivares con ciclo méslargo suel en poseer rendimientosmés estables (Fig.
5h).

El habito de crecimiento, que modificalalongitud delafase de produccién de nudosindependientemente
deladuraci éndelafasepre-floracion, noestadirectamenteasociado con el rendimiento potencial, peroconfiere
algunas caracteristicas que pueden modificar la adaptacion de los genotipos al ambiente. El habito de
crecimiento determinado es Util al reducir laalturay el vuelco, pero puede resultar en un enanismo excesivo
envariedadesdefloraciéntemprana (Cober y Tanner, 1995). En ambientesrestrictivosal crecimiento, yasea
porque presentan una menor disponibilidad de recursos o unamenor estacion de crecimiento, los cultivares
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indeterminados tienden a rendir mas que los determinados (Beaver y Johnson, 1981; Robinson y Wilcox,
1998; Kilgore-Norquest y Sneller, 2000). Sinembargo, el valor relativo del hébito de crecimiento en conferir
adaptacién a ambientes diversos depende fuertemente del fondo genético (Heatherly y Elmore, 2004).

El caracter juvenil largotambién permitemodificar laduracion del periododeproducciondehojasy confiere
alosgenotiposunrangomasampliodeadaptaci on (Hartwigy Kiihl, 1979; Hinson, 1989; Parvezy Gardner, 1987;
Sinclairy Hinson, 1992). Suutilizaciénhasi doexitosaen areastropical esy sub-tropicales(Kiihl y Garcia, 1989;
Villarroel y Kilen, 1996, Limaet al., 2000; Destro et al., 2001). En estos ambientes, las condiciones de alta
temperaturay diascortospromueven unafloraciéntemprana; laincorporacion del caracter juvenil largoevita
lafloracién temprana, permitiendo el logro de plantas atas con un adecuado nimero de nudosy éreafoliar.

Lalongitud del periodo pre-floraci on también estarel acionadacon lahabilidad delasplantasparacapturar
losrecursoshidricos. Lasraices profundizan hastaaproximadamenteel estado R5 (Hoogenboom et al., 1988;
Andriani et al., 2000); enausenciadelimitantesalapenetracion, lavelocidad de profundizacién variaentre
2,6y 3,6cmpor dig, dependiendodelatemperaturadel suelo(Dardanelli etal., 2004a). Por lotanto, laprofundidad
gue logran las raices esta directamente relacionada con el tiempo entre siembray R5. Por consiguiente, los
cultivares que poseen un ciclo maslargo son capaces de extraer aguade capas mas profundas quel os precoces
(Dardanelli etal., 2004 b). Encontraposicion, loscultivaresdeciclolargo consumen masaguaantesdel periodo
critico (Edwardsy Purcell, 2005); bajo condicionesenlasque sedesarrolleunasequiatardiamenteen el ciclo,
los cultivaresde ciclo corto tienden aproducir mayoresrendimientos (Kaney Grabau, 1992).

Algunos ejemplos del gjuste entre fenologiay disponibilidad hidricaestén ilustrados en laFigura 7, que
representa el rendimiento logrado por cultivares de varios grupos de madurez sembrados en tres ambientes
diferentes. Enlosambientes A (oeste delaprovinciade Buenos Aires, 35° S63°W) y B (este de LaPampa,
36° S64°W), los cultivos tuvieron una adecuada provision hidrica desde su siembra (fines de octubre) hasta
diciembre; luego se produjo un periodo sinlluvias, que serevirtio durante el mesdemarzo. Enel ambiente A
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FIGURA 7. Relacién entre el peso promedio de semillasy el nimero de semillas por unidad de superficie, en cultivos
de soja de los grupos de madurez |11 (cuadrados blancos), |V (triangulos blancos), V (circulos blancos), VI (cua-
drados negros), VII (rombos negros), VIII (triangulos negros), sembrados en tres ambientes (A, By C; ver expli-
cacion en el texto). Las lineas punteadas corresponden a isolineas de rendimiento: combinaciones de peso y nimero
de semilllas para obtener el rendimiento promedio logrado en cada caso. L os datos de A y B fueron tomados de
Mercau (2007) mientras que los datos del ambiente C corresponden a Arias et al. (2004).
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se registro aporte de agua desde lanapay |os rendimientos fueron relativamente altos; en este ambiente, se
favorecid el crecimiento deloscultivaresdeciclo méscorto durante su periodo critico, yaque, por ocurrir més
temprano enlaestaci on de crecimiento, esteresul té expuesto a mayor radiaci dnincidentey atemperaturamés
alta. Por consiguiente, en este ambiente de alta productividad, |os cultivares de ciclo més corto (grupos de
madurez 111y IV) lograron producir, en general, un nimeroy peso de semillas mayores que los de cultivares
deciclomaslargo(grupodemadurez V). Enel ambiente B, no seregistré aportedeaguadesdelanapay lasequia
afectd el periodo critico detodosloscultivares, o que se evidenci6 por el menor rango de nimero de semillas
logradoy, consecuentemente, un rendimiento mucho méas bajo comparado con el ambiente A. Laocurrencia
delluviastardiaspermitio unarecuperacionenel pesodelassemillasenloscultivaresdecicloméslargo (grupo
demadurez V), siendoéstos, en promedio, losquel ograron mayoresrendimientos. Enel ambienteC (EntreRios,
32025’ S58°45' W) seprodujounasequiaterminal, quecomenzdeneneroy seextendid hastael final delaestacion
de crecimiento. L os cultivares mas cortos (en este caso, grupos de madurez 1V y V) rindieron por encimadel
promedio, mientras quelosde cicloméslargo (grupos VIl y VIII) tuvieron el menor nimero de semillasy el
rendimiento més bajo, como consecuencia de las peores condiciones hidricas que enfrentaron durante €l
periodocritico.

Ademasde mostrar el patron general de gjuste entrelafenologiay ladisponibilidad derecursos, la Figura
7 tambiénilustrael alto grado de variabilidad que existe dentro de cada grupo de madurez, que se manifestd
en todos|os ambientes, tanto con altos como con bajos rendimientos. Estavariabilidad pareceriaindicar que,
aun teniendo un ciclo muy parecido, los cultivares modernos de sojadifieren entre si tanto en su rendimiento
potencial como en su adaptacion alos diferentes ambientes.

CONTROL GENETICO DEL DESARROLLO EN SOJA

Ensoja, lavariabilidad existenteen el control genéticodelafloracion, hasido aprovechadapor variosafios
en los programas de mejoramiento, con el objetivo de mejorar la adaptacion de los cultivares a diferentes
latitudesy regionescliméticas(Curtisetal., 2000). Dehecho, laclasificacion del oscultivaresdesojaen Grupos
de Madurez esta basada en las respuestas del cultivo al fotoperiodo (Summerfield y Roberts, 1985; Boote et
al., 1998; Heatherly y EImore, 2004). Como sevio anteriormente, lasrespuestasfotoperiodi casdurantel asfases
previasafloracion definen, en gran parte, lalongitud del ciclodel cultivoy el tamafio potencial delasplantas
y, por lo tanto, poseen un impacto grande en definir la adaptacion genotipicay el potencia de rendimiento
(Robertsetal., 1993). El habitodecrecimientoy €l caracter largojuvenil regulan, ademés, el tamafiofinal delas
plantas'y poseen una regulacion genética independiente.

Control genéticodelasrespuestasfotoperiodicas

L os estudi os genéticos clasi cos han demostrado que el control del tiempo afloracién involucraa menos
senteloci,cadaunocondosalelos. EV/el, E2/e2 (Bernard, 1971), E3/e3(Buzzell, 1971), E4/e4 (Buzzell y Vol deng,
1980), E5/e5 (McBlain y Bernard, 1987), E6/e6 (Bonato y Vello, 1999), y E7/e7, que se encuentra ligado
estrechamenteaE1/el (Cobery Voldeng, 2001). Enlamayoriadel oscasos, |osal el osdominanteso parcia mente
dominantesprolongan el tiempo afl oracion en respuestaafotoperiodoslargos(Saindonet al., 1989; McBlain
et al., 1987; Cober et al., 1996; Cober y Voldeng, 2001); en contraposicion, el alelo E6 en formadominante
condicionaunafloraciontemprana(Bonatoy Vello, 1999). Por susefectossobrelalongitudtotal del ciclo, los
genes de la serie E son conocidos también como genes de madurez.
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Parael estudio delosefectosgénicosindividua esy delasdiferentescombinacionesdealelosdelosgenes
de madurez, se han desarrollado lineas casi isogénicas mediante retrocruzas con diferentes cultivares co-
merciales(Bernard, 1971; Saindonet al., 1989; Voldengy Saindon, 1991; Voldenget al ., 1996). A partir desu
utilizacién, se encontré que los genes que controlan el desarrollo antes y después de floracién son,
aparentemente, los mismos; sin embargo, sus efectosindividual es pueden diferir segiin lafase de desarrollo
quecontrolen. Por gemplo, el alelo E1tieneunconsiderableefectoenretrasar lafloracionbajodiaslargos, pero
no g erce practi camente ningun efecto enretrasar lamadurez. Encambio, losefectosde E2, E3, E4, ESy E7 en
retrasar lafloracion son menos marcados que losde E1 pero son mucho mas efectivos en retrasar lamadurez
bajofotoperiodoslargos(Bernard, 1971; McBlainy Bernard, 1987; Saindonet al ., 1989; Upadhyay etal. 1994a.,
Summerfield et al., 1998; Cober et al., 1996; Cober y Voldeng, 2001). Los efectos de los genes E no son
simplemente aditivos; masaun, lasinteraccionesentre ellosdifieren dependiendo del estado de desarrollo del
cultivo(Bernard, 1971; Buzzell y Bernard, 1975; Buzzell y VVoldeng, 1980; Upadhyay et al ., 1994a).

Lasensibilidad a fotoperiodo depende delacomposicién alélicaparalosgenesE. Lasensibilidad tiende a
aumentar amedidaqueaumentael nimerodeal el osdominantes(Upadhyay et al. 1994a; Summerfieldetal ., 1998;
Cober et al., 2001; Stewart et al., 2003; Messina et al., 2006; Kumudini et al., 2007) mientras que e umbral
fotoperiédico también depende del nimero 'y tipo de alel os dominantes que se encuentre presente (Messinaet
al., 2006). L osgenesdemadurez tambiénposeen, aparentemente, unefectoenladuraciondelafasejuvenil. Lineas
casi isogénicasque presentaban €l alel o dominante E1 tendieron atener un periodo juvenil masprolongado bajo
condiciones de camarade cultivo (Upadhyay et al., 1994b); lahipotesisde que E1 gerceaginrol en extender
el periodo juvenil fuerespal dadamediante por losresultados de simulacion obteni dos por Messinaet al. (2006).
Como los efectos de algunos de los genes difieren seglin laetapadel ciclo, algunos estudios recientes sugieren
que pueden existir combi naci ones géni cas que otorguen similar sensibilidad fotoperi édicaen pre-floracion pero
quedifieran en post-floracion. Por gjemplo, lineascasi isogénicascon el genotipo E1E1 e2e2 e3e3florecieron
a mismotiempoquelineascon el genotipoelel E2E2 E3E3; sinembargo, estasultimasmanifestaron unamayor
duracion de las fases posteriores alafloracion asociada a unamayor sensibilidad fotoperiddicaluego de R3
(Kantolic, 2005; Peralta, 2008).

Aparentemente, losgenesdelaserie E no tienen efectos directos en larespuesta de latasa de desarrollo
alatemperatura (Upadhyay et al., 19944). Sin embargo, algunas combinaciones alélicas parecen conferir
algunasventgjasenlarespuestaatemperaturasbajas. Por €jempl o, lacombinacién E1e3e4 parece, por st misma,
conferir algunacaracteristicaquemejoralacalidady el rendimientobajo condicionesdetemperaturabaja, con
respecto alineas que presentan igual duracion del ciclo (Takhashi et al., 2005).

Sehaavanzadoenlaidentificaciony mapeodevariosQTL (“ quantaitativetraitloci”) asociadosconel tiempo
afloracién en soja, habiéndosedesarrollado marcadoresmol ecul aresparal al ocalizaci on deal gunosdelosgenes
delaserieE(Keimetal.,1990; Mansuretal., 1996; Leeetal ., 1996; Tasmaet al., 2001; Abeetal ., 2003; Matsumara
etal., 2008). Asimismo, sehaintentado avanzar enlacomprensi on de sugenémicafuncional, apartir deagunas
asociaciones entre algunos loci E con genes de Arabidopsis thaliana (L.) Heynh que controlan el tiempo a
floracion (Tasmay Shoemaker, 2003); sinembargo, lasbasesmol ecul aresy funcional esdel control fotoperidico
en sojay los genes E aun no estan completamente esclarecidas.

Control genéticodel car acter juvenil largo

El carécter largojuvenil fueinicialmenteidentificadoenlalineaPl 159925. Estalineahabiasidoclasificada
como perteneciente a grupo de madurez V111 pero se encontré que, cuando se cultivaba bajo condicionesde
diacortos, floreciamucho méstardequeotrasvari edadesdesu grupo demadurez (Hartwigy Kiihl, 1979; Hinson,
1989). LalineaPl 159925 fue, posteriormente, ampliamente utilizadacomo fuente del caréacter juvenil largo
medi ante cruzami entos con variedades agronémi camente mejoradas.
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A partir del estudio del patron de segregacion del caracter juvenil largo en seis poblaciones F2 obtenidas
apartir del cruzamientoentrelineasconvencionalesy P1 159925, Ray et al. (1995) concluyeronqueel caracter
esté controlado por un solo gen recesivo (J/j): € genotipo convencional (JJ) manifiestaunarespuestanormal
al fotoperiodomientrasqueel genotipojuvenil largo (] j) retrasalafl oracion bajo diascortos. M asreci entemente,
apartir del estudio delaherenciadel carécter en dos variedades de soja portadoras del caracter largo juvenil
(BR80-6778y MG/BR 22), se propuso que éste estaria controlado por tres genes recesivos; un genotipo con
un solo par de alelos recesivos no mostraria el fenotipo largo juvenil, siendo al menos necesarios dos pares
dealelos paraque el carécter se exprese; la presenciacombinadade lostresloci en estado recesivo causaria
unperiodo pre-floracion maslargo quecuando sepresentasdl o larecombinacionendosloci (Carpentieri-Pipolo
etal., 2000; Carpentieri-Pipoloetal., 2002).

Lasegregacion delascaracteristicasdefloracionentrelineascony sinel caracter juvenil largo esclaramente
distinguiblebajo condicionesdediacorto (Cregany Hartwig, 1984), y lasrespuestas bajo diaslargos no pueden
ser utilizadasparapredecir sucomportamiento bagjodiascortos(Hartwigy Kiihl, 1979; Parvezy Gardner, 1987).
Ademas, la expresion cuantitativa del caracter juvenil largo es dependiente del fondo genético en el que se
introduce(Sinclairy Hinson, 1992; Ray etal. 1995; Sinclair etal ., 2005). Porlotanto, paraunaidentificacidnprecisa
de los genotipos portadores del carécter juvenil largo, resulta necesario desarrollar métodos que permitan
independizarse delosefectosambiental esy genéticos sobre su expresion. En este sentido, recientementesehan
desarrollado marcadoresmol ecularesque pueden resultar Util es paral adi scriminacién de plantas portadorasdel
carécter largo-juvenil en poblaciones segregantes (Cairo et al ., 2002).

Control genéticode h&bitodecrecimiento

El habitodecrecimiento otipodeterminaciéndel tall oestaafectado por dosloci (Dtly Dt2) (Bernard, 1972).
El habito determinado se encuentracondicionado por el alelorecesivo (dt1dtl) mientrasqueel par dominante
Dt1 Dt1 produce el fenotipo indeterminado. Un segundo gen dominante (Dt2), es responsable del fenotipo
semideterminado; sinembargo, Bernard (1972) observo que, ena gunosfondosgenéticos, Dt2y ditldt1 pueden
resultar indistinguibles. Untercer alelo (dt1-t) produce un fenotipo determinado con mayor alturaquelosque
poseen losalelosdtl (Thompson et al., 1997). L os fenotipos resultantes de dt1-t dtl-t y Dt2 Dt2 pueden ser
similaresenaltura, perodtl-t dt1-t esmasparecidoa dtldtl encuantoalamorfologiadetallosy hojasy laforma
determinaciéndel tallo. Lacombinaciondel alelodemadurez E1 conel alelodel habito determinadodtl también
produce plantas determinadas altas; el genotipo E1E1e3e3e4e4 combinado con dtldtl, resulta en unaplanta
demadurez temprana, determinaday relativamentealta, |o queleotorgatoleranciaal vuelco sin enanismo en
ambientesde altaslatitudes (Cober y Tanner, 1995; Curtiset al., 2000).

CONSIDERACIONES FINALES

Unodelosprincipal esecofisi6logosqueestudian el cultivodesoja, €l Dr. DenisEgli, investigdlasrelaciones
entrelafenologiay el rendimiento potencial desoja, y resumi6 susconclusionesstravésde untrabajo previo
gueargumentaba “Isyour vegetative phasereal ly necessary? It isnecessary but not asnecessary asyou might
think” (Bunting, 1971, citado en Egli, 1993). En estemismo sentido, el conocimiento dequeel rendimientode
sojaestamésasociado a crecimiento durantelasfases posterioresalafloracion quedurantelasfasesprevias,
laconexidnentrelafenologiay el rendimiento desojapuederesumirseendosaspectos. i) lacapacidad del cultivo
para generar una estructura de canopeo que le permita acceder atodos |os recursos, sin agotarlos antes del
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periodo critico, y ii) e momento en el que ocurre el periodo critico, en relacion con ladisponibilidad de los
recursos.

L aindependenciagenéticadelasrespuestasal fotoperiodo deaguellasqueregulan el hébitodecrecimiento
oel minimotiempo afloracionendiascortos(atravésdel carécter juvenil largoodel control delaetapajuvenil
ensi misma), sumadaaflexibilidadenel mang o delaestructuradel cultivoqueotorgan|aspracti casagronémicas
modernas, hacen queel objetivodelograr undesarrollo vegetativo delasplantasquenolimiteel rendimiento,
puedaal canzarsemediantevariasestrategiasdiferentes. Cultivaresdeciclo corto, indeterminados, sembrados
oportunamente y manejados correctamente, pueden generar un canopeo similar al que generen cultivaresde
ciclo méslargo pero difieren en el momento en que ocurre el periodo critico, en lacantidad total de recursos
que requieren y en el tiempo de ocupacion del lote. En un escenario de intensificacion progresiva de la
agricultura, estas caracteristicas surgen como altamente promisoriasy, de hecho, laincorporacion del habito
decrecimientoindeterminado en gruposdemadurez queusual mente son determinados, esun objetivo presente
en los planes de mejoramiento de sojaen la Argentina.

Sinembargo, aun bajo buenas condicionesambiental es, lautilizacion decultivaresdeciclo cortotienenun
flanco débil: debido a que su floracién precoz esta rel acionada con una baja sensibilidad fotoperiddica pre-
floracion, la mayoria de estos cultivares tienen una baja sensibilidad fotoperiddica en post-floracion. Por
consiguiente, tienden aresponder alas atas temperaturas reduciendo la duracién de las fases criticas, y no
logran capturar lasventgjasdeladiferente ubicaci on del periodo critico. Un nuevo desafio seréel deencontrar
genotipos de floracion precoz y duracion extendida de las fases reproductivas. Existen escasas evidencias, y
muy recientes, que sugieren cierto grado de independencia en las respuestas fotoperiddicas pre- y post-
floracion, asociadasalacomposicion a élicadel osgenesde madurez. No estén documentadoslosefectosdelos
genes que gobiernan el carécter juvenil largo sobre las fases posteriores alafloracion y lasinteracciones entre
latemperaturay el fotoperiodo estan apenas comprendidas. No puede descartarse que, apartir de estudios que
clarifiquen estos aspectos, puedan i dentificarse nuevos genotipos que permitan realizar un gjuste masfino entre
lafenologiay laofertaambiental, abriendo nuevasrutas paraincrementar el rendimiento del cultivo de soja.
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