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Resumen. La investigacion se realizo en las variedades Pastusa
Suprema, Betina, Esmeralda y Diacol, con el objetivo de comparar
el crecimiento y la relacion fuente-demanda de estos cultivares
durante el ciclo de cultivo. Se evaluaron las variables area foliar
y materia seca y se obtuvieron los indices de crecimiento y los
potenciales de fuente - demanda. En los indices de crecimiento se
encontraron similitudes entre las variedades Esmeralda y Betina,
tanto en la ocurrencia de los valores minimos como en la de
valores maximos durante el ciclo de cultivo. Las variedades Betina,
Esmeralda y Diacol Capiro presentaron los valores mas altos de
relacion de area foliar (RAF) en la cuarta semana después de
emergencia y ademas registraron la menor duracion de area foliar
(DAF) durante el ciclo de cultivo, mientras que la variedad Pastusa
Suprema mostré la mayor longevidad de hojas. Los IAF maximos
ocurrieron en la etapa de plena floracion y los IAF minimos al
final del ciclo de cultivo. La variedad Esmeralda alcanzo la mayor
tasa de asimilacion neta (TAN) al final del ciclo. La mayor fuerza
o0 potencia de fuente fue alcanzada por Esmeralda y Pastusa
Suprema, y la fuerza o potencia de demanda de tubérculos mas
alta se encontré en las variedades Betina y Esmeralda, lo que
indica un llenado mayor de estos drganos.

Palabras claves: Indices de crecimiento, fuente, demanda,
fisiologia, spp. andigena.

Abstract. The research was carried out with the potato cultivars
Pastusa Suprema, Betina, Esmeralda and Diacol Capiro. The aim
was to compare growth and source-sink relationship of these
cultivars during the growing season. Leaf area and dry matter
variables were evaluated for each cultivar and obtained the growth
rates and the source-sink strength. At the growth rates were
found similarities between the Esmeralda and Betina cultivars,
both in the occurrence of the minimum values as the maximum
values of these rates during the crop cycle. Betina, Esmeralda and
Diacol Capiro cultivars presented the highest values of leaf area
ratio (LAR) in the fourth week after emergence and also had the
lowest leaf area duration (LAD) during the crop cycle, while the
Pastusa Suprema cultivar showed the greatest longevity of leaves.
The maximum leaf area index (LAI) occurred in the full flowering
stage and minimum LAI at the end of the growing cycle. The
Esmeralda cultivar had the highest net assimilation rate (NAR) at
the end of the cycle. The higher source strength was reached by
Esmeralda and Pastusa Suprema, and the higher sink strength for
tubers was found in Betina and Esmeralda cultivars, indicating a
greater filling of tubers.

Key words: Growth index, source, sink, physiology, spp.
andigena.

El crecimiento serefierea unincrementoirreversible
de materia seca o volumen, cambios en tamafo,
masa, forma y/o nimero, como una funcién del
genotipo y el complejo ambiental, dando como
resultado un aumento cuantitativo del tamafio
y peso de la planta (Kru, 1997). Es un proceso
complejo que incluye muchos procesos como
division celular, elongacion, fotosintesis, sintesis
de otros compuestos, respiracidn, traslocacidn,
absorcién y transpiracion (Gémez et al., 1999).

Analisis de crecimiento. Es una aproximacion
cuantitativa para entender el crecimiento de
una planta o de una poblacién de plantas bajo
condiciones ambientales naturales o controladas
(Clavijo, 1989). El analisis de crecimiento ha
sido usado ampliamente para el estudio de los

factores que influencian el desarrollo de la planta
y el rendimiento, a través del seguimiento de la
acumulacién de materia seca durante el tiempo
(Gardner et al., 1985). El analisis de crecimiento
ha sido practicado de dos maneras distintas, la
primera denominada analisis clasico, contempla
medidas hechas a intervalos relativamente largos
de tiempo usando un gran numero de plantas;
la segunda denominada andlisis funcional,
comprende medidas a intervalos de tiempo mas
frecuentes con un pequefio niumero de plantas y
usa el método de regresion (Hunt, 1978).

El andlisis matematico de crecimiento usa medidas
directas, tales como Peso Seco (W), Area Foliar
Total (AF) y Tiempo (T), mientras que las medidas
derivadas Tasa Relativa de Crecimiento (TRC), Tasa de
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Crecimiento del Cultivo (TCC), Relacion de Area Foliar
(RAF), Tasa de Asimilacion Neta (TAN), Area Foliar
Especifica (AFE), Indice de Area Foliar (IAF) y
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Duracién de Area Foliar (DAF) son calculadas a
partir de las medidas directas (Hunt, 1978)
(Tabla 1).

Tabla 1. Sinopsis de férmulas y unidades para indices de Crecimiento en Vegetales. Tomado de Plant Growth

Analysis (Hunt, 1978).

Indices de Férmulas Férmulas para
- Nombre Valor . Unidades
Crecimiento p Valor Medio
Instantaneo
i d(LNW LNW, — LNW,
Tasa‘ R(.elatlva de TRC —( ) ——"t PesoxPesotxTiempo™!
Crecimiento dT T,-T,
Tasa de L aw W,-W, LNAE,-LNAF, T
Asimilacion Neta TAN AF  dT T,-T,  AF, — AF, PesoxArear«Tiempo
Indi A AF AF, — AF
II:ET:::E de Area IAF i # Adimensional
S S
i6 A AF AF, /W) +(AF, /W, .
IIfell.aqon de Area RAF ar (AF, /W,)+(4F, / W,) AreaxPeso!
oliar w 2
Zasa'dg to del TCC I v LYW, PesoxAreaxTiempo'!
recimiento de —F— — esoxAreatxTiempo-
Cultivo 4s dT As  T-T,
i A IAF, + IAF, )(T,-T,
E(‘;"raarc'o” de Area DAF No existe (AF, 22)( i) Tiempo

Simbolos Utilizados: W = Peso Seco Total; T = Tiempo; AF = Area Foliar; As = Area de Suelo; WF = Peso Seco

Foliar; LN = Logaritmo Natural.

Estos indices permiten analizar el crecimiento de la
planta a través de la acumulacion de materia seca, la
cual depende del tamano del area foliar, de la tasa a
la cual funcionan las hojas y el tiempo que el follaje
persiste (Tekalign y Hammes, 2005). De esta forma
se tienen indices relacionados con cada uno de estos
aspectos, por un lado el indice de area foliar (IAF)
representa la relacién entre el area foliar o superficie
fotosintetizadora y el area de suelo ocupada por el
cultivo y la relacion de area foliar (RAF) que es definida
como la relacién entre el area foliar total y el peso
seco total. Otros indices permiten evaluar la eficiencia
de la planta, como la tasa relativa de crecimiento
(TRC) que es denominado el indice de eficiencia de
produccion de materia seca, la tasa de asimilacion
neta (TAN) que es un indicador de la eficiencia
fotosintética promedio, ya que mide la ganancia neta
de asimilados por unidad de area foliar y por unidad
de tiempo, y la tasa de crecimiento del cultivo (TCC)
que es considerado un indice de la productividad
agricola, mide la ganancia en peso de una comunidad
de plantas por unidad de area de suelo y por unidad
de tiempo y usualmente es similar para todas aquellas
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variedades de alto rendimiento. En cuanto al tiempo
que el follaje persiste, se tiene la duracién de area
foliar (DAF) como indice que representa la produccion
de hojas en el periodo de crecimiento del cultivo
(Hunt, 1978; Gardner et al,, 1985; Clavijo, 1989).

Asignacion de fotoasimilados. Las plantas a
diferencia de los animales, constan de odrganos
autotroficos (fuente) que producen azlcares y
aminoacidos a partir de los compuestos resultantes
de la fotosintesis, y d&rganos heterotroficos
(vertedero/demanda) que consumen  estos
productos en crecimiento, almacenamiento vy
reproduccién (Foyer y Paul, 2001).

Fuente y vertedero. La fuente se refiere a los
tejidos de la planta que son productores netos de
carbono, generalmente tejidos verdes fotosintéticos
que son exportadores netos de asimilados. En
la planta de papa son principalmente las hojas y
los tallos (Dwelle, 1990). Los tejidos vertedero o
demanda son importadores netos de asimilados,
y consisten de organos que crecen rapidamente
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Analisis de crecimiento y relacién fuente-demanda...

tales como los meristemos, hojas inmaduras vy
tejidos de almacenamiento como los tubérculos,
semillas o raices (Foyer y Paul, 2001). Un vertedero
es un usuario neto de carbono, para los procesos
de respiracion, crecimiento y almacenamiento de
compuestos de carbono. La potencia de demanda se
refiere a la habilidad de los érganos vertedero para
atraer o acumular compuestos de carbono. En una
planta de papa, el 6rgano demanda de mayor interés
es el tubérculo (Dwelle, 1990).

El metabolismo de la fuente y la demanda estan
estrechamente acoplados porque la informacion
de disponibilidad de asimilados en cada odrgano,
es percibida y usada para orquestar la expresion
de genes. Esta coordinacion es necesaria para
evitar amplias fluctuaciones y desbalances entre
el abastecimiento y la demanda. Bajas demandas
de fotosintatos pueden acumular asimilados en las
hojas fuente, causando la represion de genes que
codifican para componentes fotosintéticos y resulta
en una disminucion de la capacidad fotosintética,
por consiguiente, la capacidad de la demanda puede
regular la actividad de la fuente (Foyer y Paul, 2001).

Flujo de carbono. Este proceso se divide en cinco
fases. La primera es la fijacion de carbono en la
fotosintesis. La segunda es la particién del carbono
fijado en la hoja en sacarosa y almidon. Si el carbono
es repartido a sacarosa queda disponible para rapida
exportacion desde el tejido foliar, pero si se acumula
almidon en la hoja, este se removiliza durante la noche.
En la planta de papa, el almidén producido justo antes
del periodo oscuro es el primero en ser movilizado
(Dwelle, 1990). Oparka et al. citado por Dwelle
(1990), han identificado un pool de almacenamiento
de almidon a largo plazo en las hojas, que puede
estar disponible tanto para tubérculos como hojas en
un periodo de varias semanas.

La tercera fase del flujo de carbono es la carga
floematica de sacarosa, que es un proceso activo
en el cual se requiere energia (Turgeon y Medville,
2004). La cuarta fase es la translocacién de larga
distancia conducida por flujo de masa. La quinta
fase es la descarga floematica y uso por los tejidos
vertedero. Un organo de demanda activo debe
mantener bajas concentraciones de sacarosa en el
sitio de descarga del floema, este proceso es activo y
mediado por transportadores (Patrick y Offler, 1996;
Patrick, 1997) v, el turgor celular parece influenciar la
toma de sacarosa y la conversion de esta a almidon
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(Dwelle, 1990). Se ha sugerido que la sacarosa sintasa
juega un papel importante en la determinacion del
potencial relativo de demanda de los tubérculos de
papa (Dwelle, 1990) y que se presenta un cambio de
descarga apoplastica a simplastica cuando inicia la
tuberizacién, que permite la obtencidn de asimilados
con mayor velocidad (Viola et al, 2001). En el flujo
de carbono un gradiente de sacarosa entre la hoja
fuente y el 6rgano demanda, determina la direccion
y extensién del movimiento de sacarosa. Los érganos
demanda influencian los patrones de distribucién del
carbono por la regulacién de descarga, incrementando
el gradiente de concentracién de sacarosa entre
fuente y vertedero (Wardlaw, 1990).

Potencia de fuente y demanda. A partir del trabajo
de Wilson (1981) surgieron los conceptos de potencia
de la fuente y potencia de la demanda, donde:

Potencia de la fuente = Tamafo de la fuente (AF)*
Actividad de la fuente (TAN), vy

Potencia de la demanda = Tamano de la demanda
(PS)*Actividad de la demanda (TRC).

Interacciones fuente-demanda. Se ha demostrado
que incrementos en la demanda pueden incrementar
la salida de fotosintatos de la fuente, mientras que
decrementos en la demanda a su vez disminuyen
la salidas de estos compuestos de la fuente, y una
remocién parcial de las hojas fuente puede producir
incrementos en las salidas de las hojas remanentes
(Dwelle, 1990; Wardlaw, 1990; Roitsch, 1999). En papa
se ha encontrado que después del inicio de tuberizacion
la tasa fotosintética se incrementa, en dos o tres veces,
al igual que la proporcion de asimilados transportados
desde las hojas, la mayoria hacia los tubérculos.
Ha sido observado que las tasas fotosintéticas
son minimas en la etapa de inicio de tuberizacion,
maximas durante el periodo de llenado lineal de los
tubérculos y declinan cuando el cultivo ha alcanzado
60 — 70% del maximo rendimiento (Dwelle, 1990).

Regulacion de Ila particion de asimilados.
La distribucién de asimilados dentro de la planta
es principalmente regulada por la potencia de los
organos demanda (Ho et al, 1989; Marcelis, 1996;
Tekalign y Hammes, 2005). El estudio de la regulacion
de la particion de asimilados se ha enfocado en la
descripcién general del fendmeno, establecimiento
de modelos descriptivos generales (Wilson, 1981)
y posteriormente el establecimiento de las vias
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metabdlicas involucradas en la particion de
asimilados, identificacion de enzimas involucradas
y caracterizacién de la regulaciéon de las mismas
(Corchuelo y Marquinez, 1998). A nivel enzimatico
se pueden encontrar puntos de control o regulacion
por medio de los cuales, se pueden originar cambios
en la actividad de las enzimas y/o en el flujo de
las vias metabdlicas (Wardlaw, 1990; Rentsch vy
Frommer, 1996; Roitsch, 1999).

La produccion de materia seca total es un
resultado de la eficiencia del follaje del cultivo en
la intercepcién y utilizacion de la radiaciéon solar
disponible durante el ciclo de crecimiento. Sin
embargo, esta eficiencia puede ser influenciada
por la cantidad de radiacién solar, la habilidad de
las hojas para fotosintetizar, el IAF, la arquitectura
de la planta, la respiracion, entre otros, lo que
se resume en factores internos de crecimiento
relacionados con el genotipo y factores externos
relacionados con el ambiente y las practicas de
manejo utilizadas durante el ciclo (Gardner et
al., 1985). Teniendo en cuenta que los nuevos
genotipos obtenidos a través del mejoramiento
vegetal ofrecen diferentes ventajas entre las que
se encuentran mayores rendimientos, estos se
convierten en un importante objeto de estudio
para identificar sus ventajas y las estrategias de
manejo que permiten obtener su maximo potencial,
como ha sucedido con investigaciones realizadas
en otros paises con diferentes cultivares de
papa, especialmente de la subespecie tuberosum
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(Kooman et al., 1996a; Kooman y Rabbinge, 1996;
Lahlou et al., 2003; Tekalign y Hammes, 2005).

En la presente investigacion se evalud el crecimiento
y la relacion fuente demanda de cuatro variedades
de papa (Solanum tuberosum ssp. andigena), con el
objetivo de comparar el comportamiento fisioldgico
de tres cultivares nuevos, resistentes a Phythophtora
infestans, que fueron desarrollados por el programa
de mejoramiento de papa de la Universidad Nacional
de Colombia, con la variedad Diacol Capiro, y
analizar las implicaciones de estas caracteristicas
en el manejo agrondmico de los mismos.

MATERIALES Y METODOS

Localizacién. E|l ensayo se localizd en el
departamento de Cundinamarca (Colombia),
municipio de Zipaquira, Vereda Paso Ancho, Finca
Los Cerritos, a una altura de 2.580 msnm, con
Latitud Norte (N) 5°0.133" y Longitud Oeste (W)
73°59.529 . La temperatura promedio es de 14 °C
y la precipitacion promedio anual de 739,4 mm.

Material vegetal. Se incluyeron en esta
investigacion las variedades Betina y Pastusa
Suprema, liberadas por el programa de mejoramiento
genético de papa de la Universidad Nacional de
Colombia en el afio 2002, la variedad Esmeralda
liberada por el mismo programa en el afio 2005, y la
variedad comercial Diacol Capiro. Las caracteristicas
de estas variedades se encuentran en la Tabla 2.

Tabla 2. Caracteristicas de las variedades colombianas de papa utilizadas para estudios de andlisis de

crecimiento y relacién fuente-demanda.

. Forma de . Color Aptitudde Rendimiento Respuestaa
Variedad tubérculo Color Piel Carne consumo (txha?) P. infestans*
Pastusa Redondo Pardo-Rosado Crema [ 1ooCC © 35-40 R
Suprema Aplanado industrial
Betina Redondo Amarillo Amarillo Fresco 40-45 MR
comprimido claro
Comprimido

Esmeralda ligeramente Rosada crema Crema f rzsco N | 30-35 MR
Aplanado ndustria
Redondo

Diacol Capiro Ligeramente  Violeta Claro Crema ;: rzsco ?I 30 S
Aplanado ndustria

*R = Resistente, MR = Moderadamente Resistente, S = Susceptible.

Fuente: Del Valle et a/. (1999) y Nustez (2010).
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Analisis de crecimiento y relacién fuente-demanda...

Arreglo espacial. El ensayo fue sembrado bajo un
disefio de bloques completos al azar (BCA) con tres
repeticiones, el tamafio de la unidad experimental
(UE) fue de 40 m?, con 1 m de distancia entre surcos
y 0,4 m entre plantas, para una densidad de 2,5
sitios de siembra / m2.

Variables evaluadas. Para el analisis de crecimiento
se realizaron muestreos destructivos al azar cada 15
dias por unidad experimental. En campo se tomaron
las medidas de area de suelo ocupada por cada
planta en cada muestreo y, en el laboratorio, se
disectaron cada uno de los drganos de las plantas
para cuantificar materia seca de hojas, tallos, flores,
frutos, estolones y tubérculos, en una estufa Colser
a 70 °C luego de permanecer 72 horas. El area foliar
se determind con un equipo medidor de area foliar
LICOR LI3100.

Con la informacion de las variables de area foliar y
materia seca se calcularon los siguientes indices de
crecimiento: Indice de Area Foliar (IAF), Relacion de
Area Foliar (RAF), Duracion de Area Foliar (DAF), Tasa
de Asimilacién Neta (TAN), las Tasas Relativas de
Crecimiento total (TRC) y la Tasa de Crecimiento del
Cultivo (TCC). También se determind el IAF éptimo,
que es aquel con el cual se consigue la maxima Tasa
de Crecimiento del Cultivo (TCC), con una captacion
mas efectiva de la Radiacién Fotosintéticamente
Activa (RFA). Se utilizd el enfoque de analisis de
crecimiento clasico. Adicionalmente, se determind la
fuerza o potencia de fuente y de demanda de cada
variedad a lo largo del ciclo, utilizando las formulas
Wilson (1981):

Potencia de la fuente = Tamafio de la fuente (Area
Foliar)*Actividad de la fuente (TAN), vy

Potencia de la demanda = Tamafio de la demanda
(Materia Seca Tubérculos)*Actividad de la demanda
(TRC Tubérculos).

RESULTADOS Y DISCUSION

Indice de area foliar (IAF). La produccién de
materia seca estad relacionada con el area foliar,
por lo tanto cuando esta Ultima es alta se espera
una alta acumulacion de materia seca; en el caso
de esta investigacion, el maximo IAF coincidid con
las etapas fenoldgicas de plena floracion e inicio
de tuberizacion para todas las variedades, como lo
realizado por Gémez et al. (1999). Después de esta
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etapa fenolodgica el IAF comenzo a decrecer hasta
alcanzar los valores minimos en las semanas 16 y
18 después de emergencia. La variedad Pastusa
Suprema en forma consistente present6 el mayor
IAF durante el ciclo del cultivo (2,875), seguida
por la variedad Esmeralda con un valor de 2,510.
Los menores IAF durante el ciclo de cultivo fueron
obtenidos por las variedades Betina y Diacol Capiro
(Figura 1A).

El IAF varia con la forma de la hoja y la distribucion
tanto vertical como horizontal del follaje. El
indice de area foliar éptimo es aquel que soporta
la maxima tasa de materia seca, y se consigue
cuando el cultivo intercepta virtualmente toda la
RFA disponible (Clavijo, 1989), y en consecuencia
las capas mas bajas de hojas aln son capaces de
mantener un balance positivo de carbono (Hunt,
1978). En la variedad Esmeralda el IAF &ptimo
coincidié con el maximo IAF, mientras que en
las variedades Diacol Capiro y Betina ocurrié en
la semana 14 (1,344 y 1,282 respectivamente)
y finalmente en la variedad Pastusa Suprema
se presentd en la semana 16 con 1,228, seis
semanas después de su IAF maximo, condicidn
que puede relacionarse con la mayor particion de
asimilados desde las hojas hacia los tubérculos;
por otro lado, un indice de area foliar mas
bajo puede garantizar la mayor exposicion de
las hojas remanentes a la RFA y por tanto una
mayor eficiencia fotosintética (Figuras 1A y 1F).

El resultado observado en la variedad Esmeralda
con el IAF Ooptimo, esta relacionado con la
arquitectura de esta variedad, la cual se caracteriza
por presentar un follaje erecto, de forma que el
angulo de insercion de las hojas puede facilitar
la exposicién de las mismas a la RAF y asi
incrementar la eficiencia en la produccién de
biomasa. Este resultado tiene implicaciones en el
manejo fitosanitario, ya que para esta variedad una
disminucion en el area foliar por dafio de insectos
0 por Phytophtora infestans a esta densidad de
plantas podria disminuir la TCC.

Las otras variedades evaluadas obtuvieron el IAF
optimo con valores de IAF menores al maximo,
esta respuesta puede deberse al incremento del
sombreamiento cuando se obtiene el IAF maximo,
condicion en la cual parte del area foliar no queda
expuesta a la RAF, reduciendo la tasa fotosintética e
incrementando la tasa respiratoria de mantenimiento.
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INDICE DE AREA FOLIAR RELACION DE AREA FOLIAR

2 4 6 8 10 12 14 16 2 4 6 8 10 12 14 16 18
Semanas después de emergencia

Semanas después de emergencia

DURACION DE AREA FOLIAR TASA DE ASIMILACION NETA
607 ¢ 140 7 D
50 12,0 +
10,0 +
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2 g 6.0 +
£30T g
& F 40
207 § 20+
*
g 0,0 T T T T T T \\ f 1
Lo 202 4 6 8 10 12 14 \PBL’\B
0,0 —t— — 40+
2 4 6 8 10 12 14 16 18 6,0+
Semanas después de emergencia Semanas después de emergencia
TASA DE CRECIMIENTO DEL CULTIVO
12+ TASA RELATIVA DE CRECIMIENTO 350,0
3000 + F
10 250,0 |
N\ )
+ 087 N\ - 200,0 T
z 2 150,0 1 =
g 067 E 1000 +
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— — Diacol Capiro ——Pastusa Suprema — — Diacol Capiro ——Pastusa Suprema
——DBetina —0—Esmeralda —e&—Betina ——0O—Esmeralda

Figura 1. Indices de crecimiento en cuatro variedades de papa: A) Indice de Area Foliar, B) Relacién de Area
Foliar, C) Duracion de Area Foliar, D) Tasa de Asimilacion Neta, E) Tasa Relativa de Crecimiento, F) Tasa de
Crecimiento del Cultivo.
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El IAF maximo observado en el trabajo de Quispe
et al. (1997) en la variedad Waych'a de 4,5 a los
125 dds, en la etapa de floracién, es mayor a los
valores maximos encontrados para este indice de
crecimiento en las diferentes variedades evaluadas
(2,875). Este resultado se explica principalmente
por la mayor densidad de siembra en condiciones
de Bolivia, lo que implica una mayor area foliar por
unidad de superficie de suelo. Similar situacion se
presentd con el IAF alcanzado por la variedad Aracy
(ssp. tuberosum) en el trabajo de De Oliveira et
al. (2000) en Brasil, que fue de 3. En el estudio
realizado por Rodriguez et al. (2003) con la variedad
Parda Pastusa, el IAF presentd un valor maximo de
2,1 en la localidad del Centro Agropecuario Marengo
(CAM) y de 2,5 en el Centro de Investigacion San
Jorge, valores similares a los obtenidos por las
variedades del presente estudio, resultado que
puede estar relacionado con las condiciones de
manejo del cultivo de papa de Colombia, y a que
son variedades de la ssp andigena reclasificadas por
Huaman y Spooner (2002) como Grupo Andigenum.

Relacion de area foliar (RAF). Para este
indice los mayores valores fueron encontrados
en la semana 4 después de emergencia para las
variedades Esmeralda, Betina y Diacol Capiro,
y en la semana 6 para la variedad Pastusa
Suprema, esto quiere decir que hay una maxima
capacidad fotosintética potencial y un bajo costo
respiratorio potencial (Clavijo, 1989), ya que al
comienzo del ciclo de cultivo casi todas las hojas
estan expuestas a la RAF.

Las semanas 4 y 6 corresponden a la etapa
fenoldgica de desarrollo de hojas y formacion de
brotes laterales (Segura et al, 2006), momento
en el cual no se ha alcanzado la cobertura total
del cultivo. Luego de estas semanas se produjo un
decrecimiento moderado pero progresivo en la RAF
en todas las variedades debido al incremento de
la biomasa total y por ende del costo respiratorio,
hasta alcanzar los valores minimos en la semana 18
en todos los materiales (Figura 1B). Los materiales
que alcanzaron de forma mas rapida los mayores
valores de RAF (Esmeralda, Betina y Diacol
Capiro), en la semana 4 después de emergencia,
evidenciaron ser materiales de ciclo mas corto (136
dias después de emergencia), ellos desarrollaron su
aparato fotosintético en forma mas rapida que la
variedad Pastusa Suprema, que mostrd un ciclo de
cultivo mas largo (144 dias después de emergencia).

Rev.Fac.Nal.Agr.Medellin 63(1): 5253-5266. 2010

Duracion de area foliar (DAF). La maxima DAF
se presentd en la variedad Pastusa Suprema en la
semana 12, seguida por la variedad Esmeralda en
la semana 10. Estos valores de DAF disminuyeron
hasta alcanzar los valores mas bajos en la semana
18 debido al proceso de llenado de tubérculo y a la
senescencia. Las variedades Betina y Diacol Capiro
obtuvieron los valores mas bajos de DAF durante
el ciclo de cultivo. En la variedad Esmeralda la DAF
disminuyd drasticamente a partir del punto maximo
hasta alcanzar los mismos valores que las variedades
Diacol Capiro y Betina en la semana 14 (Figura 1C).
Este indice relaciona el IAF con el tiempo y representa
la capacidad de produccion de hojas en el periodo de
crecimiento del cultivo (Hunt, 1978). La longevidad
de las hojas depende de varios factores tales como:
el tiempo de iniciacién de tuberizacién, el ambiente
y la potencia de la demanda. El tubérculo a medida
que va creciendo y tomando mayor potencia como
demanda de la fotoasimilados, hace disminuir el
sistema radical en razon a que la toma de nutrientes
como nitrégeno se reduce y los tubérculos comienzan
a extraer rapidamente los elementos de las hojas,
disminuyendo su longevidad (Kooman y Rabbinge,
1996).

Este indice tiene correlacion con la precocidad, ya
que la longevidad de hojas en los cultivos precoces
es menor, mientras que en los cultivos tardios es
mayor (Kooman y Rabbinge, 1996), de esta forma
el resultado observado da indicios de una mayor
precocidad, aunque poca, de las variedades Diacol
Capiro, Betina y Esmeralda con respecto a la
variedad Pastusa Suprema.

Tasa de asimilacion neta (TAN). La TAN como
indicador de la eficiencia fotosintética promedio,
presentd los mayores valores al comienzo del
ciclo de cultivo en todas las variedades debido a
que las plantas se encontraban en el inicio de la
etapa fenoldgica de desarrollo de hojas (Segura
et al, 2006), donde la mayoria de estas hojas se
encontraban expuestas a la RAF (Figura 1D).

Después de la semana 4 la TAN disminuyd
progresivamente, sin embargo se observaron algunas
fluctuaciones. Las variedades Esmeralda y Betina
presentaron un incremento entre la semana 12 y 14
después de emergencia, relacionado con la maxima
acumulacién de materia seca de hojas y tallos en este
intervalo de tiempo, con una eficiencia fotosintética
alta (Figura 1D).
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En la semana 16 los valores fueron minimos para las
variedades Diacol Capiro, Betina y Esmeralda. Betina
y Esmeralda disminuyeron su TAN drdasticamente
entre las semanas 14 y 16, ya que en este intervalo
de tiempo el incremento de materia seca total y
de tubérculos fue el menor del ciclo de cultivo; en
esta etapa el follaje inicid el proceso de senescencia
(Segura et al,, 2006) condicién que pudo ocasionar la
disminucién de la eficiencia fotosintética (Figura 1D).
Sin embargo, entre la semana 16 y 18 se presentd un
nuevo incremento en la TAN a pesar de la senescencia
avanzada de las hojas; este comportamiento refleja la
mayor acumulacion de materia seca en los tubérculos
durante el ciclo de cultivo para estas dos variedades.

De acuerdo con De Oliveira et al. (2000), el
comportamiento de la TAN en la papa, resulta
diferente al observado en otras especies vegetales,
debido a que la acumulacion de reservas ocurre en
los tubérculos y no en la parte aérea de la planta,
razén por la cual la TAN en plantas de papa, puede
incrementar al final del ciclo de cultivo, debido a una
alta actividad de la demanda (tubérculos).

Una caracteristica de varias plantas es su habilidad
para  almacenar temporalmente  metabolitos
fotosintéticos y nutrientes en tejidos a lo largo de
la via de transporte entre la fuente y el vertedero,
guedando disponible para un uso posterior en la planta
ya sea porque la demanda se incrementa o porque
la disponibilidad de fotoasimilados se reduce en un
momento dado (Wardlaw, 1990). Sin embargo, estos
mecanismos no se conocen por completo en todas
las especies vegetales, y particularmente en papa
no se cuenta con trabajos de investigacion donde se
haya analizado esta condicion, por lo que la respuesta
observada para las variedades Betina y Esmeralda,
del incremento de la TAN en las ultimas semanas
del ciclo de cultivo debido al rapido incremento de
la materia seca de los tubérculos, debe revisarse con
mayor detalle en préximas investigaciones con la
medicién de otras variables y un mayor nimero de
muestras para identificar si se atribuye a una mayor
actividad de las hojas remanentes (mayor eficiencia
fotosintética) resultante del incremento de la potencia
de la demanda o a un almacenamiento temporal de
fotoasimilados en la via de transporte.

Las variedades Pastusa Suprema y Diacol Capiro
presentaron los menores valores de TAN en la semana
18, debido a la disminucion de materia seca de hojas
y tallos y a la baja acumulacién de materia seca
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de tubérculos en la etapa final del ciclo de cultivo,
por lo cual la TAN de estas variedades no presentd
incrementos en las ultimas semanas del ciclo, como lo
mencionado por De Oliveira et a/ (2000) (Figura 1D).

De acuerdo a los resultados obtenidos, la TAN presenta
diferencias entre variedades, que pueden relacionarse
con la dindmica de acumulacion de materia seca en
los tubérculos vy, especificamente, con la capacidad
de estos para demandar asimilados a las fuentes
(potencia de la demanda) generando dos patrones
de comportamiento: el primero de alta demanda de
los tubérculos en las etapas finales de desarrollo del
cultivo (semana 18 después de emergencia), como
se observé en las variedades Betina y Esmeralda; y
un segundo comportamiento de mayor demanda en
la parte media del ciclo cuando el area foliar de la
planta es mayor y los tubérculos se encuentran en
la fase lineal de incremento en materia seca, para
las variedades Diacol Capiro y Pastusa Suprema
(semanas 10 a 16 después de emergencia).

La TAN de la variedad Aracy en el estudio de De
Oliveira et al. (2000) se redujo a medida que
transcurrié el ciclo de cultivo; sin embargo, algunos
tratamientos presentaron incrementos en este indice
hacia el final del ciclo de cultivo, a pesar del proceso
de senescencia, debido a la mayor acumulacién de
materia seca en los tubérculos en este punto del
ciclo, similar a lo ocurrido en las variedades Betina y
Esmeralda. Los valores maximos de TAN de la variedad
Aracy estuvieron entre 4,2 y 4,9 mg-cm?-semana,
valores mas bajos que los maximos obtenidos por
las variedades utilizadas en el presente estudio que
estuvieron entre los 8 y 12 mg-cm2-semana. Estos
resultados implican mayor produccion de materia seca
por unidad de area foliar y por unidad de tiempo, lo
que se traduce en una mayor eficiencia fotosintética
en estas variedades de la ssp andigena utilizadas en
el estudio, en comparacion con la variedad Aracy de
la subespecie tuberosum.

En comparaciéon con los valores maximos de TAN
observados por Gaitan y Gonzalez (1999) que
estuvieron entre 12,4 y 18,4 mg-cm2-semana para
las variedades ICA Zipa e ICA Morita, respectivamente,
los valores alcanzados por las variedades del
presente estudio fueron menores, sélo la variedad
Esmeralda presenta un valor maximo similar al
obtenido para la variedad ICA Zipa, lo que indica
eficiencia fotosintética similar en estas variedades;
se confirma también que las variedades de papa
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de la ssp. andigena presentan valores superiores
de TAN con respecto a las de la ssp. tuberosum.

Tasa relativa de crecimiento (TRC). Todas las
variedades presentaron los valores mas altos de
TRC durante la semana 4 después de emergencia,
al iniciar la formacién de brotes laterales (Segura
et al., 2006), esto significa que en la etapa
inicial de desarrollo del cultivo, estas variedades
fueron mas eficientes en la elaboracion de nuevo
material (Clavijo, 1989). En general las variedades
presentaron un comportamiento muy similar en la
TRC durante el ciclo, con valores altos al inicio del
ciclo que fueron disminuyendo progresivamente
hasta alcanzar los menores valores en la semana
16 después de emergencia para las variedades
Esmeralda, Diacol Capiro y Betina, y en la semana
18 para la variedad Pastusa Suprema, debido a
que durante estas semanas se inicid la etapa de
senescencia, presentando una disminucion en la
materia seca total de la planta (Figura 1E).

Los valores maximos de TRC en el trabajo de De
Oliveira et al. (2000) estuvieron entre 1,05 y 1,75
g-g-semana?, superando los valores maximos
obtenidos por las variedades de la spp. andigena
incluidas en el presente estudio, ya que el valor mas
alto alcanzado fue de 0,98 g-g'-semana™. Estos
resultados permiten deducir que la variedad Aracy
presenta mayor incremento de materia seca por
unidad de tiempo, lo que se explica por la precocidad
de las variedades de la ssp. tuberosum (ciclo de 90 a
100 dias) frente a las variedades de la ssp. andigena
evaluadas en esta investigacion (ciclo de 137 a 144
dias). Gaitan y Gonzalez (1999) encontraron valores
maximos de TRC en las variedades ICA Zipa, ICA
Unica, ICA Morita y Diacol Monserrate entre 0,45
y 0,7 g-g'semana?, inferiores a los obtenidos
para las variedades evaluadas en este estudio que
oscilaron entre 0,8 y 0,9 g-g'-semana presentando
una mayor acumulacién de materia seca por unidad
de tiempo en relacion al peso inicial.

Tasa de crecimiento del cultivo (TCC). La TCC
presentd fluctuaciones en las variedades Betina y
Esmeralda, mostrando tres puntos de incremento
durante el ciclo de cultivo, en las semanas 10, 14
y 18 para la variedad Esmeralda y en las semanas
14 y 18 para la variedad Betina, siendo este ultimo
(semana 18 después de emergencia) el momento
en el que se observo el valor mas alto de TCC. Estos
puntos de incremento donde se registraron los
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valores altos de TCC, coinciden con los momentos
en que se presentd un alto potencial de demanda,
lo que permite corroborar la influencia de este factor
en la eficiencia para la produccién de materia seca
de la planta. En el caso de la variedad Diacol Capiro,
el valor maximo de TCC se presento en la semana 14
con 170,5 g-m2-semana; sin embargo, fue inferior
a los valores maximos obtenidos por las otras
variedades evaluadas, que fueron superiores a los
250 g-m2semana™. La variedad Pastusa Suprema
presentd la maxima TCC en la semana 18 con 305,2
g-m2-semana?, superando los valores alcanzados
por las otras variedades (Figura 1F).

Como indice que representa la productividad del
cultivo, la TCC indica la eficiencia productiva de
biomasa por unidad de superficie de suelo y por
unidad de tiempo (Hunt, 1978). Las variedades con
mayor eficiencia productiva de biomasa durante el
ciclo de cultivo fueron Pastusa Suprema y Betina,
ya que obtuvieron los maximos valores de TCC
(Figura 1F). Los incrementos observados en TCC
durante el ciclo de cultivo para todas las variedades
estuvieron relacionados con altos incrementos en
la acumulacion de materia seca en los tubérculos,
condicion relevante si se tiene en cuenta que son
los érganos de interés comercial de esta especie,
por lo que la respuesta observada en este indice
de crecimiento esta relacionada con el rendimiento
obtenido por cada uno de los materiales estudiados,
siendo las variedades Pastusa Suprema, Betina y
Esmeralda, las que presentaron valores mas altos de
TCCy a su vez rendimientos superiores a la variedad
Diacol Capiro (Figura 2).

Relacion fuente — demanda.

Diacol Capiro. Con la determinacion de los
potenciales de fuente y demanda, de las hojas y
los tubérculos respectivamente, se observd que
esta variedad presentd el maximo potencial de
sus hojas como tejido fuente en la semana 10
con un valor de 79,64 g-semana, mientras que
el mayor potencial de demanda de tubérculos fue
obtenido en la semana 14 con 94,55 g-semana‘!
(Figura 3A). Estos resultados de potencia de
fuente se pueden interpretar como el momento
en el cual la maquinaria fotosintética fue mas
eficiente en este proceso metabdlico y las
redes vasculares fueron mas eficientes en la
carga floematica de azucares como lo explica
Wardlaw (1990) para el caso de las diferencias
en relacion fuente demanda entre especies.
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Figura 2. Rendimiento de variedades de papa en el municipio de Zipaquird (Cundinamarca, Colombia).

Por otro lado, la potencia de demanda o habilidad de
los tubérculos para obtener asimilados puede estar
relacionada con la rapida divisién y expansion celular
de los tubérculos en este periodo del ciclo de cultivo,
que se refleja en una fase lineal de acumulacion de
materia seca de estos dérganos de la planta (Kooman
et al, 1996b). Este proceso implica una mayor
descarga floematica de fotoasimilados en este tejido
vertedero (Patrick, 1997) y por ende una mayor fuerza
como tejidos “demandantes” de carbohidratos y otras
sustancias organicas cuya acumulacion tiene lugar en
los tubérculos de la planta de papa.

Varios autores sugieren que las altas tasas de
translocacion son un importante factor en el
mantenimiento de altas tasas fotosintéticas en muchas
plantas (Wardlaw, 1990; Dwelle, 1990; Roitsch,
1999), de igual forma una inadecuada utilizacion de
fotoasimilados y bajas tasas de translocacién pueden
resultar en una reduccion de la fotosintesis (Wardlaw,
1990), manifestando una estrecha relacion entre la
potencia de fuente y la potencia de demanda.

Por lo anterior, es de esperar que las variedades
evaluadas presenten periodos en los cuales los valores
de potencia de fuente y potencia del vertedero sean
muy similares, indicando habilidades equivalentes para
producir asimilados en las hojas y para obtenerlos en
los tubérculos. En el caso de la variedad Diacol Capiro
este periodo se presentd entre las semanas 10 y 14,
en donde se observaron los mayores potenciales de
fuente y de demanda (Figura 3A), fendmeno que tiene
implicaciones a nivel agronémico si se tiene en cuenta
que una disminucion en el area foliar ocasionada
por problemas fitosanitarios, puede resultar en baja
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potencia de fuente y asi disminuir el llenado de los
tubérculos; de igual forma disminuciones en la tasa
de crecimiento de los tubérculos por deficiencias
nutricionales ocasionaria mas bajas potencias de
demanda que pueden conducir a bajos rendimientos.
En las semanas posteriores a la semana 14 la
potencia de la fuente disminuyd hasta alcanzar el
valor mas bajo en la semana 16 (-5,86 g-semana),
relacionados con el proceso de senescencia del
follaje. El potencial de demanda disminuyé luego de
la semana 14 hasta alcanzar un valor de 11,13 en
la semana 18, correspondiente a la etapa fenoldgica
de maduracion del tubérculo (Segura et al, 2006),
manifestando una relacion entre la interaccion fuente
— demanda vy las etapas de desarrollo fenoldgico.

Betina. El mayor potencial de fuente se observé en la
semana 8 (77,44 g-semana™) y el mayor potencial de
demanda de tubérculos se presento6 en la semana 18
(221,30 g-semana™). En la semana 14 se presentaron
valores de potencial de fuente de 76,77 g-semanay
un potencial de demanda de 77,83 g-semana siendo
el punto del ciclo de cultivo con mayor coordinacion
entre la fuente y la demanda de la planta en esta
variedad (Figura 3B). Entre las semanas 16 y 18 se
observé un incremento considerable de la potencia de
demanda, lo cual significa que la mayor traslocacion y
descarga de fotoasimilados en los tubérculos se esta
llevando a cabo en este periodo de tiempo (Figura
3B); sin embargo, la potencia de la fuente en este
intervalo de tiempo es mas baja en comparacion con
la potencia de demanda, incluso el follaje se encuentra
en etapa de senescencia en este periodo del ciclo de
cultivo (Segura et al,, 2006), por lo que se presume
la posibilidad de un almacenamiento temporal en los
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tallos antes de la acumulacion final de asimilados en
los tubérculos, en la etapa final del ciclo de cultivo.

Esta habilidad para almacenar metabolitos y
nutrientes temporalmente a lo largo de la via
de transporte entre fuente y vertedero ha sido
comprobada en muchas plantas, en las cuales
el material almacenado en forma temporal
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Figura 3. Potenciales Fuente —Demanda en variedades de papa. A. Diacol Capiro, B. Betina, C. Pastusa

Suprema, D. Esmeralda.

Pastusa suprema. Los mayores potenciales de
fuente y demanda se presentaron en la semana
16 con valores de 116,34 y de 95,51 g-semana®,
respectivamente (Figura 3C). Entre las semanas
10 y 16 los potenciales de fuente y demanda
presentaron valores similares entre si, indicando
un equilibrio entre la habilidad de las hojas para
producir asimilados y la fuerza de los tubérculos
como vertederos, esta coordinacion puede ser una
de las principales explicaciones del alto potencial de
rendimiento de esta variedad de papa con respecto a
otras variedades cultivadas como Parda Pastusa. En
la semana 18 se encontraron los menores valores de
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potencia de fuente (-34,99 g-semana) y de potencia
de demanda (39,27).

Esmeralda. En la semana 10 se presentd el mayor
valor de potencia de fuente (117,52 g-semana?) y el
mayor valor de potencial de demanda en la semana 18
(147,10 g-semana); en la semana 14 se presentaron
los valores mas similares entre el potencial de fuente
y el potencial de demanda, 69,13 g-semana para
la fuente y 53,46 g-semana™ para los dérganos de
demanda (tubérculos) (Figura 3D). En forma similar
a la variedad Betina (Figura 3B), se observd un
incremento en la potencia de la demanda para el
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final del ciclo de cultivo superando a la fuente por
mas de 60 g-semana, por lo que el almacenamiento
temporal se constituye en una posible hipétesis que
explicaria el llenado eficiente de los tubérculos en la
etapa final del ciclo de cultivo de esta variedad, sin
embargo para corroborar esto se debe estudiar la
relacion entre fuente y demanda incluyendo las vias
de transporte entre hojas y tubérculos.

La implicacién practica de este comportamiento
fisiolégico estd relacionada con la realizacién del
agobio al final del cultivo, que es hecha usualmente
por los agricultores para acelerar la maduracion
del tubérculo, esta practica en variedades como
Esmeralda y Betina que presentan alta potencia de la
demanda en esa etapa de desarrollo fenoldgico, seria
desfavorable para el rendimiento final expresado
en produccién total en t-ha’ y en la calidad del
tubérculo obtenido, en términos de proporcion del
rendimiento que se encuentra en las categorias cero
y primera, que son las de mayor tamafio y de alto
valor comercial.

Comparacion entre materiales. Como en el caso
de la tasa de asimilacion neta (TAN) las variedades
presentaron dos comportamientos diferentes en
cuanto a la potencia de demanda, por un lado
las variedades Pastusa Suprema y Diacol Capiro
presentaron los valores mas altos de este potencial
entre la semanas 10 y 14, condicion que tiene
implicaciones agronomicas en especial para la
segunda variedad ya que se trata de una variedad
susceptible a Phytophtora infestans, de esta forma
el control fitosanitario de esta enfermedad debe
realizarse en forma apropiada y oportuna para
evitar disminuciones en el rendimiento. El periodo
de alto potencial de demanda es incluso mayor en
la variedad Pastusa Suprema, ya que se extiende
hasta la semana 16 (Figura 3C), en donde alcanza
su mayor valor, caracteristica que puede estar
relacionada directamente con su alto rendimiento
(Figura 2).

Por otro lado se encuentran las variedades Betina y
Esmeralda, que presentaron el mayor potencial de
demanda en la semana 18 después de emergencia,
hacia la parte final del ciclo de cultivo, constituyéndose
en un periodo critico en el llenado del tubérculo
(Figuras 3B y 3D). Como se menciond previamente
la practica de agobio, en donde la parte aérea de la
planta se elimina mecanicamente o por aplicacion
de herbicidas de contacto para acelerar el proceso

5264

Santos, M.; Segura, M.; Nustez, C.E.

de maduracion de los tubérculos acortando el ciclo
de cultivo, no es una practica recomendable para
las variedades Betina y Esmeralda, porque la mayor
parte de llenado de tubérculos y la mayor tasa de
crecimiento del cultivo (variables determinantes del
rendimiento del cultivo) ocurren entre las semanas 16
y 18 después de emergencia.

Como en las investigaciones realizadas por
Kooman et al. (1996a), Kooman y Rabbinge
(1996), Lahlou et al. (2003) y Tekalign y Hammes
(2005) en donde se compardé el crecimiento
de diferentes genotipos de papa de la ssp.
tuberosum, la presente investigacion realizada
con las variedades Betina, Esmeralda, Pastusa
Suprema y Diacol Capiro, de la ssp. andigena,
permitid observar las diferencias entre genotipos
en cuanto a la eficiencia en acumulacién de
materia seca, eficiencia fotosintética, potencia
de fuente y de demanda, entre otras variables,
e identificar la necesidad de continuar con
trabajos de investigacion en donde se comparen
las respuestas de estas variedades a condiciones
ambientales como temperatura y radiacién, asi
como las actividades de manejo agronémico que
permitan alcanzar los maximos rendimientos
potenciales de las mismas.
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