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Bases fisioldgicas del crecimiento y desarrollo del cultivo de papa
(Solanum tuberosum L)

1. Caracteristicas generales del cultivo

La papa es un cultivo que ha ganado considerable importancia en las Gltimas décadas.
Originario de las areas montafiosas de los Andes en América del Sur (en los alrededores del
lago Titicaca) fue introducida en Europa en el siglo XVIy de alli llevada al resto del mundo.
Actualmente, las papas son cultivadas y comidas en mas paises que cualquier otro cultivo, y
en la economia global son el cuarto cultivo en importancia luego de tres cereales: maiz,
arroz y trigo.

La papa pertenece a la familia de las solanaceas, al igual que el tomate. Es sensible a
heladas y crece bien en climas templados, con temperaturas entre 15° y 27°C. Requiere una
estacion de crecimiento con un largo minimo de 3 a 4 meses, en la cual las temperaturas no
sean demasiado altas (> 30°C) ni demasiado bajas (<5°C). En las regiones frias se la cultiva
durante el verano y en el invierno en las regiones cdlidas. Cerca del ecuador, donde no
existe estacion fresca a nivel del mar, las papas con frecuencia se plantan en areas de
elevada altitud. En algunas zonas hay mas de una estacion de crecimiento al afio,
generalmente primavera y otofio, en la cual el cultivo crece y produce bien. El clima de la
zona dbénde se origind la papa se caracteriza por tener inviernos frios (con temperaturas por
debajo de 0°C), y veranos frescos con alta radiacion incidente. El 6rgano consumido es el
tubérculo. Este es un 6rgano subterrdneo de almacenamiento de reservas y resistencia. La
planta, en las condiciones climéaticas del centro de origen, lo forma cuando percibe del
ambiente las sefiales de que se aproxima el invierno o la estacion desfavorable para el
crecimiento (fotoperiodo decreciente). Los tubérculos sobreviven en dormancia durante el
invierno y en la primavera, cuando las condiciones de temperatura son favorables para el
crecimiento, brotan originando una nueva planta.

En nuestro pais, las condiciones de temperatura y radiacion en invierno no permiten el
crecimiento de este cultivo, mientras que la temperatura que se alcanza en el mes de enero
provoca que la tuberizacion se interrumpa completamente. Por lo tanto en Uruguay se
cultiva papa en dos estaciones de crecimiento: primavera-verano y verano-otofio. Las fechas
de inicio y fin de cada estacidn dependen de las caracteristicas climaticas de cada una de
las zonas de produccion en las cuales se cultiva papa en nuestro pais (Figura 1).

Los tubérculos de papa pueden permanecer por varios meses, dependiendo de las
condiciones de humedad y temperatura, en el suelo o en estructuras de almacenamiento.
Por lo tanto, combinando zonas de produccién y estaciones de cultivo, el Uruguay es capaz
de auto-abastecerse con papa durante todo el afio (Figura 1).

2. Anatomia de la planta de papa

La papa es una planta perenne, por sus tubérculos, pero que se comporta como anual. La
planta de papa puede llegar a producir frutos con semillas viables, pero la forma de
propagacion utilizada a nivel de la produccidon comercial es la vegetativa. A partir de
tubérculos o trozos de tubérculos se instala un nuevo cultivo. La Figura 2 muestra una planta
de papa originada de un tubérculo semilla donde se observan los diferentes érganos que la
componen.
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Figura 1. Ciclos de cultivo de papa en distintas zonas del pais (lineas enteras) y periodos de
abastecimiento del mercado desde cada zona (lineas punteadas).
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Figura 2. Esquema de una planta de papa
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En una planta de papa, por encima del suelo encontramos:
Tallos y hojas, que constituyen los 6rganos de fotosintesis de la planta. De su tamafio y
actividad depende la capacidad de la planta para la produccion diaria y de su duracion el
tiempo durante el cual estan creciendo los tubérculos. La figura 3 esquematiza el
modelo de crecimiento del follaje de papa con sus ramificaciones. Varios niveles de
ramifiaciones resulta en un mayor nimero de hojas que normalmente resulta en una
mayor duracién del area foliar.
Flores y frutos, que solo tienen importancia en el mejoramiento genético para la creacién
de nuevas variedades pues en el cultivo comercial se utilizan pequefios tubérculos o
trozos de tubérculos mas grandes como “semilla”.

Y por debajo del suelo tenemos:
Los estolones, que son tallos laterales que se forman en los nudos que crecen debajo
del suelo, con crecimiento diageotrépico, entrenudos largos y cuya punta termina en un
gancho (figura 4). Cuando se desarrollan los tubérculos, lo hacen desde la regién
subapical del estolon.
Los tubérculos, que son tallos modificados para el almacenamiento de reservas,
principalmente almiddn. Tienen entrenudos muy cortos y hojas escasamente
desarrolladas. Los entrenudos son mucho mas grandes en diametro que en largo.
(Figura 5). El 'ojo’ del tubérculo de papa es la ceja sosteniendo una yema lateral cuyos
entrenudos no se han desarrollado.
Las raices adventicias, fasciculadas, que nacen desde la base de los brotes y a nivel de
los nudos subterraneos, responsable de la absorcién del agua y nutrientes desde el
suelo y del anclaje de la planta.
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Figura 3. Esquema del modelo de crecimiento del follaje en la planta de papa (Fuente )
3. Desarrollo y crecimiento del cultivo de papa

3.1 Brotacion y emergencia

Los cultivos comerciales de papa se instalan utilizando tubérculos como ‘semilla’. Los
tubérculos, mientras se forman y ain luego de la senescencia de la planta tienen una alta
concentracion de inhibidores del crecimiento que impiden que las yemas broten. Este
periodo de dormancia tiene una duracién variable (7-12 semanas aprox.) y depende
fundamentalmente de la variedad y de las condiciones de temperatura, humedad y luz a las
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que se almacenan los tubérculos. La relacién entre inhibidores y promotores del crecimiento
va variando gradualmente. El tubérculo pasa del estado de dormancia a un estado que
llamamos de brotacion apical, en el cudl la yema apical del tubérculo comienza a brotar
mientras que las otras auln estan inhibidas. Si en este estado los tubérculos son plantados y
puestos en condiciones de buena disponibilidad de agua y 17-20 °C de temperatura de
suelo, la yema apical crecera y se desarrollara rapidamente, produciéndose por cada
tubérculo semilla un solo tallo, que luego se ramificara intensamente.

Figura 4. Inicio del crecimiento de un tubérculo de papa en el extremo de un estolon (Fuente: )

estolén

extremo
apical

yemas lenticelas

Figura 5. Anatomia del tubérculo de papa (Fuente: )

Si en lugar de plantarse los tubérculos se mantienen en almacenamiento, gradualmente la
dominancia apical se va perdiendo y las yemas siguientes empiezan a brotar pasando el
tubérculo a un estado que llamamos de brotacion multiple. En este estado, al ser plantados
los tubérculos daran origen a varios tallos cada uno que emergeran casi simultaneamente.
En este estado y para una misma cantidad de tubérculos plantados, la densidad de tallos
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por ha que se logran puede ser 2-3 veces mayor que plantando tubérculos en brotacion
apical.

En la medida que la concentracién de inhibidores va disminuyendo y consecuentemente la
actividad metabdlica va aumentando, se va consumiendo en forma cada vez mas rapida las
reservas almacenadas. Si pasado el estado de brotacion multiple los tubérculos ain no se
plantaron empiezan a bajar rapidamente su vigor llegando a perder totalmente su calidad
como semilla.

3.2. Crecimiento del follaje

En las primeras etapas del desarrollo, el crecimiento de la planta es sostenido por las
reservas acumuladas en el tubérculo. La gran cantidad de reservas que este contiene
permite que en condiciones éptimas de temperatura (de 20 a 23 °C) la expansion del area
foliar sea muy rapida. Al irse consumiendo las reservas y aumentando el area foliar
fotosintéticamente activa, esta pasa a ser la fuente principal de asimilados. El cultivo de
papa en condiciones Optimas de crecimiento puede llegar a cubrir totalmente el suelo en 40-
45 dias después de la emergencia.

El crecimiento del follaje es resultado de dos procesos combinados: ramificacion y aparicion
de hojas y expansion o crecimiento de las hojas. En la planta de papa al igual que la de
tomate, la yema apical del tallo luego de la produccion de un numero de hojas variable se
diferencia en una yema floral. Entonces normalmente las yemas ubicadas en las axilas de la
segunda y tercera hoja por debajo de la inflorescencia brotan dando ramas laterales. Estas
ramas terminaran también en una inflorescencia pudiendo dar lugar a nuevas ramificaciones
(Fig. 3). La cantidad de ramificaciones y por lo tanto el nUmero de hojas que se produzcan
depende de la duracion del periodo de aparicién de hojas y de la tasa de aparicion de hojas.
Cuanto mas largo sea el periodo de aparicion de hojas, mayor cantidad de ramificaciones o
‘pisos’ o niveles de follaje se produciran (Fig. 3). A mayor temperatura (hasta 26-28 °C)
mayor sera la tasa de aparicion de hojas.

3.3 Tuberizacion

Cuando los tallos principales de la planta (los que se originan del tubérculo madre) tienen un
desarrollo suficiente, es decir cuando la yema apical se diferencia en floral y por lo tanto
disminuye la dominancia apical, las yemas subterraneas del tallo que estan mas cerca del
tubérculo madre brotan originando los estolones (Fig. 2). Estos tallos subterraneos crecen
en longitud hasta que reciben estimulos para iniciar la tuberizacion. Al iniciar la tuberizacion
cesa el crecimiento en longitud y se ensancha la region subapical del estolén. En el inicio se
agranda solamente la regién subapical de la punta del estolén. El crecimiento involucra
solamente un internodio (Fig. 4). Luego se incorpora un segundo internodio al desarrollo del
tubérculo. En este estado, por la considerable expansion radial del tubérculo, el gancho se
endereza y la yema apical del estolén queda situada en la posicion terminal del tubérculo
joven. El almacenamiento de reservas continlia incorporando nuevos internodios y es claro
que los internodios hacia la corona se acortan en la medida que va disminuyendo el ritmo de
crecimiento en longitud. La tuberizacion procede acropetalmente, involucrando alguna
extension longitudinal y una gran expansion transversal de los sucesivos internodios. Esta
forma de crecimiento tiene un componente genético que hace que las distintas variedades
tengan distinta forma de tubérculos

3.4 Senescencia

Cuando el crecimiento del follaje comienza a ser mas lento y la tasa de senescencia de las
hojas se incrementa, el follaje alcanza su maximo tamafio y comienza a declinar. En este
momento estamos en la fase de maximo crecimiento de los tubérculos. Si la estacion de
crecimiento es lo suficientemente larga, el follaje muere totalmente en forma natural, y sus
azucares y nutrientes minerales son removilizados y transportados hacia los tubérculos. El
crecimiento de los tubérculos continGia hasta que el follaje esta casi totalmente muerto
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(Serries, ). Al final del ciclo entre el 75 y 85 % del total de la materia seca producida por el
cultivo se encuentra en los tubérculos. La muerte de la parte aérea del cultivo puede ser
natural, debido a una helada, debido a enfermedades o plagas o provocada artificialmente,
(mecanica, quimica o por calor).

4. Etapas en el desarrollo de la planta de papay p articion de asimilados

Del punto de vista del destino o uso de los asimilados disponibles para el crecimiento
podemos distinguir tres etapas bien diferenciadas en el ciclo del cultivo de papa (Kooman,
1995).

Etapa 1 = va desde la plantacion hasta el inicio de la tuberizacion (tubérculos diferenciados
y con 1g 0 mas de materia seca por m?). En esta etapa los asimilados se destinan al
crecimiento de hojas, tallos, raices y hacia el final de la etapa también estolones. Desde la
plantacién y hasta que cada planta tiene de 200-300 cm? de &rea foliar la fuente principal de
asimilados son los almacenados en el tubérculo semilla, y luego, por el resto del ciclo del
cultivo, los producidos por el area foliar y tallos aéreos.

Etapa 2 = va desde el inicio de la tuberizacién hasta el fin del crecimiento del follaje. En esta
etapa los asimilados disponibles se comparten entre el crecimiento del area foliar y el
crecimiento de los tubérculos y estolones (Fig. 6). A lo largo de esta segunda etapa, en la
medida que se inician cada vez mas tubérculos y estos aumentan su fuerza de fosa, una
porcion creciente de los asimilados disponibles se destina a estos en detrimento del
crecimiento del follaje. Primero se detiene la ramificacién y la aparicién de hojas nuevas y al
final de la etapa cesa totalmente el crecimiento del follaje.

Etapa 3 = va desde el fin del crecimiento del follaje hasta el fin del crecimiento del cultivo. El
final del crecimiento del cultivo ocurre por la senescencia del follaje. El area foliar en esta
etapa empieza a disminuir porque no hay desarrollo de hojas nuevas, las hojas mas viejas
van muriendo y el area foliar en su conjunto va gradualmente bajando su eficiencia
fotosintética hasta que esta no es suficiente para mantener el crecimiento de los tubérculos.
En esta etapa, entonces, todos los asimilados disponibles se destinan al crecimiento de los
tubérculos.
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Figura 6. Modelo tedrico de la evolucion del IAF y del peso seco de tubérculos en un cultivo de papa
en funcién de los dias desde plantacion.
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5. Formacion del rendimiento en el cultivo de papa

El rendimiento final de un cultivo de papa depende de la tasa de crecimiento promedio y del
largo del periodo de crecimiento de los tubérculos. La proporcién mas importante del
crecimiento de estos se da en la etapa 3 (Fig. 6), en la que practicamente todos los
asimilados disponibles son utilizados para el crecimiento de los tubérculos. La tasa de
crecimiento de los tubérculos en esta etapa depende entonces solo de la capacidad de
fuente del cultivo (TAN), o sea de la radiacion solar interceptada y de la eficiencia con que el
area foliar transforme la radiacion en azucares simples. La disponibilidad de agua,
nutrientes, radiacion y CO,, y la edad del follaje determina la eficiencia de uso de la luz. El
IAF determina la cantidad de radiacién interceptada por el cultivo.

La duracion de la tercera etapa depende directamente de la duracion de la cobertura del
suelo por un follaje activo, o sea, de la duracion del area foliar (DAF). La DAF esta afectada
por factores del ambiente como la intensidad de radiacién, la temperatura y la disponibilidad
de agua y nutrientes, pero en condiciones ambientales 6ptimas lo que determina la DAF en
la etapa 3 es la cantidad de biomasa acumulada en el follaje en las etapas anteriores.
Cuanto mayor sea esa cantidad de biomasa y el IAF al que se llega al final de la etapa 2,
mayor va a ser la cantidad de radiacion interceptada en la etapa 3, bajo condiciones
ambientales adecuadas al crecimiento, y por lo tanto mayor el potencial de rendimiento del
cultivo.

La cantidad de biomasa acumulada en el follaje es funcion de la cantidad de hojas que se
diferencien y del tamafio promedio que alcancen dichas hojas. De acuerdo al modelo de
crecimiento de la planta de papa, representado en la figura 3, la cantidad de hojas que se
diferencian en la planta esta directamente relacionada al nUmero de ramificaciones que se
alcanzan. La diferenciacion de ramas y hojas en la planta de papa ocurre en la etapa 1,
antes de la iniciacién de la tuberizacion. Por lo tanto, la duracion de la etapa 1 es un factor
determinante del nimero de niveles de ramificaciéon y por lo tanto del nimero de hojas
formadas por planta. Kooman et al., (1996) encontraron que cuando se alarga un dia la
duracion de la etapa 1, se alarga un dia la duracion de las etapas 2 y 3. Por lo tanto alargar
un dia la duracién del periodo previo al inicio de la tuberizacion resulté en 3 dias mas de
duracion del ciclo de crecimiento del cultivo. En situaciones muy diversas de climay
variedades estos autores encontraron que la variable que explic6 en mayor medida las
diferencias de rendimiento entre cultivos fue el largo de ciclo.
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Figura 7. Modelo tedrico del crecimiento del cultivo de papa desde plantacion a inicio de tuberizacion
(A), desde inicio de tuberizacion hasta fin de crecimiento del follaje (B) y desde fin de crecimiento del
follaje a fin del ciclo (C).

En zonas de clima templado, con inviernos frios y veranos frescos como en el Sur de
Argentina o paises del Norte de Europa, el cultivo de papa se siembra en primavera y se
cosecha al final del verano con ciclos de crecimiento que pueden superar los 150 dias con
las variedades y el manejo adecuado. Por lo tanto en estas zonas hay una sola estacion de
crecimiento para el cultivo, pero de gran potencial de rendimiento. En zonas como el Sur de
Uruguay tenemos dos estaciones de crecimiento, pero mas cortas (100-120 dias) y por lo
tanto de menor potencial de rendimiento. El fin del ciclo del cultivo esta determinado por la
ocurrencia de las primeras heladas a fin del otofio y por temperaturas muy altas que
detienen la tuberizacion a inicios del verano.

Entonces, ¢,qué sucedera si un productor del Sur del Departamento de San José maneja su
cultivo de verano-otofio de la misma forma que un productor holandés?. Probablemente las
primeras heladas de fines de mayo lleguen cuando el cultivo recién este iniciando la etapa 3
del ciclo. El crecimiento se interrumpira en ese momento y provocara un periodo muy corto
de crecimiento de los tubérculos y bajo rendimiento. En esta situacion el cultivo tiene un bajo
indice de cosecha porque no podemos aprovechar la gran cantidad de follaje producida
durante las etapas 1y 2 para el crecimiento de los tubérculos. Por lo tanto, una de las claves
para aprovechar el potencial maximo de rendimiento que nos permite una zona agro-
ecologica es adecuar el largo de cada etapa del ciclo al largo total de la estacion de
crecimiento.

El largo del periodo de plantaciéon a inicio de tuberizacion (Etapa 1) influye en el largo de las
siguientes etapas y por lo tanto en el largo total del ciclo (Kooman et al., 1996; Biemond,
1995). Esta influencia se debe a que en la etapa inicial es cuando se diferencian los tallos y
las hojas, y por lo tanto se determina el nimero potencial de éstas. Estudiar los factores del
ambiente y de la planta que afectan la duracién de este periodo equivale a estudiar cuales
son los factores que influyen en el inicio de la tuberizacién, ya que es este fendmeno el que
marca el fin de la primera etapa.
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6. Factores que determinan el inicio de la tuberizac  i6n

La formacién de tubérculos (definido como la induccidn, iniciacién, crecimiento y maduracion
de tubérculos) es el proceso determinante en la formacion de la cosecha de un cultivo de
papa. Existen varios factores del ambiente y del manejo que afectan el inicio de la
tuberizacion.

6.1 Fotoperiodo

La papa es una planta de dia corto. En su lugar de origen, el acortamiento de los dias es la
sefial que anuncia la llegada del periodo frio, inadecuado para el crecimiento. Ante este
estimulo la planta inicia la formacién de sus érganos de almacenamiento y resistencia (los
tubérculos). A través de la domesticacién y la adaptacion a condiciones de clima muy
diversos, el hombre fue desarrollando numerosas variedades de papa con diferencias
grandes en cuanto a la respuesta al fotoperiodo. Desde variedades casi insensibles a este
estimulo hasta variedades muy exigentes en fotoperiodo para iniciar la tuberizacion.
Entonces, en general podemos decir que el acortamiento de los dias o fotoperiodo corto es
un factor que estimula o acelera la entrada en tuberizacion de la mayoria de las variedades,
pero no determina este proceso. Es decir, que en condiciones de dia largo o fotoperiodos
crecientes muchas variedades también iniciaran la tuberizacion, aunque el largo de la etapa
1, aigualdad de condiciones de otros factores, sera algo mayor con dias largos que con dias
cortos, 0 sea que podemos decir que la respuesta de este cultivo al fotoperiodo es una
respuesta cuantitativa.

La percepcién del fotoperiodo por parte de la planta ocurre en la hoja y de alguna manera
esta sefial debe ser trasmitida a los estolones debajo del suelo, donde ocurrira la formacion
de los tubérculos. Ya en 1956 y 1958 Gregory y Chapman, respectivamente, demostraron
que tal sefial es trasmitida a través de injertos. Injertos de hojas de plantas de papa que
estaban inducidas a tuberizar tuvieron efectos inductores sobre lotes no inducidos, aun
cuando luego del injerto estos ellos fueron mantenidos en condiciones no inductoras. La
naturaleza de esta sefial es probablemente hormonal. Se mueve a través del floema tanto
acropeta como basipetalmente. La sefial puede tener mas de un componente, por ejemplo
una sustancia inductora que aumenta bajo condiciones inductivas y/o una sustancia
inhibitoria que disminuye bajo condiciones inductivas. El grado de conocimiento actual
muestra que hay una gran probabilidad en que el Fitocromo B esté involucrado en la
inhibicion de la tuberizacion en DL mas que en la induccién de la tuberizacion en DC. La
remocion del fitrocomo B resulta en tuberizacion tanto en DL como en DC. La tuberizacién
de plantas "insensibles" a fitocromo B bajo DL puede ser causada por una reduccion en los
niveles de un inhibidor o por la produccidn de una sustancia inductora en DL normalmente
no inductor. Que el fitocromo B estéa involucrado en la produccion de una sefial(es)
trasmisible ha sido mostrado por experimentos con injertos en los cuales plantas de un tipo
silvestre S. Tuberosum ssp. andigena pueden ser inducidas a tuberizar en DL por injerto
sobre un tallo de una planta con fitocromo B "insensible" pero no por un injerto desde otra
planta tipo silvestre (Jacskson y otros, 1998). La tuberizacion de tales plantas injertadas no
ocurre si se dejan algunas hojas en el “pie” de tipo silvestre. Una seccion de planta tipo
silvestre injertada sobre un “pie” de planta tipo silvestre no tuberizd, mientras que una
seccion de planta ‘fitocromo B insensible’ pudo inducir al “pie” tipo sensible a tuberizar en
condiciones de dia largo. Ademas, con el injerto reciproco de un tallo de planta silvestre
sobre un tallo (“pie”) de planta ‘fitocromo B insensible’, se inhibe la tuberizacién en la planta
"insensible" que ocurre normalmente en DL. Estos resultados indican que existe un inhibidor
de tuberizacion en las hojas de plantas de papa tipo silvestre en DL y que los niveles mas
bajos de fitocromo B en las plantas "insensibles" han conducido a reducir los niveles de este
inhibidor, permitiendo asi que ocurra tuberizacion en DL. El fitocromo B parece, entonces,
estar involucrado en la produccién de un inhibidor en las condiciones inductoras de DL.
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En la Figura 8 se muestra la tasa de desarrollo de cuatro variedades de papa en el periodo
desde emergencia a inicio de tuberizacion, bajo fotoperiodo corto y largo y en distintas
condiciones de temperatura. La variedad Premiére es una variedad con menor respuesta al
fotoperiodo que las otras. La duracién del periodo hasta inicio de la tuberizacion en esta
variedad se alarga solo un 25% con el fotoperiodo de 17 horas mientras que en la variedad
Producent la duracion se duplica. En las cuatro variedades se alcanza el inicio de la
tuberizacién adn en condiciones de fotoperiodo largo (17 h), aunque a tasas mas bajas.

Tasa de desarrollo (d

Fotoperiodo 11 h Fotoperiodo 17 h
0,14
0,12 X
o X
2 010 X
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2 008
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3
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Figura 8. Efecto de la temperatura media y del fotoperiodo en la duracion del periodo de emergencia
a inicio de la tuberizacion en cuatro cultivares de papa (tasa de desarrollo = inverso de la duracién en
dias del periodo). (Fuente = Kooman, 1996)

6.2 Temperatura

En el inicio de la tuberizacion, el otro factor que juega un rol fundamental ademas de la
sensibilidad al fotoperiodo dada por el Fitocromo B, es la disponibilidad de asimilados o
azucares simples en la planta para el inicio de los tubérculos. Al igual que la aparicion del
primer racimo floral en la planta de tomate, el inicio de la tuberizacién en la planta de papa
esta afectado por la relacion Fuente/Fosa. Como la temperatura es uno de los factores
fundamentales que afecta esta relacion, tiene una gran influencia en la determinacién del
momento de inicio de la tuberizacion.

La papa es un cultivo C3, al igual que tomate. La TAN en plantas C3 es maxima entre 18 y
23 °C (ver Figura 12 del repartido de tomate). Por encima de 25 °C, la TAB no aumenta
significativamente, mientras que la respiracion de mantenimiento sigue aumentando en
forma importante, disminuyendo la cantidad de asimilados disponibles para el crecimiento.
Por lo tanto, del punto de vista de la disponibilidad de asimilados (Fuente), las temperaturas
Optimas estan en el rango entre 18 y 25 °C.

La temperatura tiene también una fuerte influencia en la fuerza de fosa de la planta. A mayor
temperatura (hasta 27-28 °C), mayor es la tasa de crecimiento potencial del follaje y por lo
tanto mayor es su capacidad de consumir asimilados disponibles. Como antes del inicio de
la tuberizacién (y aun luego de iniciada hasta que no hay varios tubérculos creciendo
activamente en la planta), la principal fosa es el follaje, las condiciones que favorezcan el
crecimiento de este van a retrasar el inicio de la tuberizacion. Esto se debe a que las
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condiciones que favorezcan un rapido crecimiento del follaje hacen que este consuma todos
los asimilados disponibles.

Por lo tanto, temperaturas por encima de 20 ° C no causan aumentos significativos en la
TAN (Fuente), pero si en la Fuerza de fosa de la planta, bajan la relacion Fuente/Fosa y
retrasan el inicio de la tuberizacion (Fig. 9). A su vez, a temperaturas por debajo de 17 °C, si
bien tenemos una baja fuerza de fosa del follaje, la TAN es menor y también es menor la
tasa de aparicion y expansion de hojas que permita alcanzar una alta intercepcion de la
radiacion en corto tiempo. Esto hace que a temperaturas por debajo de 17 °C también
retrasen el inicio de la tuberizacion (Fig. 9). Entre 17 y 20 °C no hay diferencias significativas
(Kooman y Haverkort, 1994).

/\
/N
v/ \
./ \
w /N

0 5 10 15 20 25 30

Efecto relativo inicio tuberizacién

Temperatura (° C)

Figura 9. Efecto relativo de la temperatura en la tasa de iniciacion de los tubérculos en papa. (Fuente:
Coman y Haverkort, 1994).

6.3 Nitrogeno

Alta disponibilidad de N aumenta la duracion del area foliar (DAF) o cobertura del suelo por
el cultivo de papa, principalmente a través de una tasa mas alta de aparicion de hojas
(ramificacién) y de expansion del area foliar (Ver Figura 10; Vos, 1994; Biemond, 1996).
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Figura 10. Efecto de la fertilizacion con N en la evolucién del porcentaje de suelo cubierto por el
follaje en funcion de los dias desde la emergencia del cultivo de papa. (Fuente: Vos, 1994).
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El principal factor del desarrollo de la planta que es directamente influenciados por la
disponibilidad de N es el nimero de hojas totales en la planta. El nUmero de hojas en la
planta se ve afectado a través del grado de ramificacién que se alcanza y no a través de la
tasa de aparicion de hojas en cada rama (este factor es afectado por la temperatura). A
mayor disponibilidad de N, se produce un mayor nimero de ramificaciones del tallo principal,
y por lo tanto se diferencia un mayor niumero de hojas (Vos y Biemond, 1992). La longevidad
de las hojas se ve afectada por la disponibilidad de N, pero en menor medida. La longevidad
de las hojas disminuye cuando ocurren déficit severos de N (Vos, 1994). Vos y Biemond
(1992) encontraron que a dosis altas de N la longevidad de las hojas mas jovenes (las que
estan en la parte mas alta de la canopia), aumenta en 20 dias respecto a plantas que
recibieron la mitad de la dosis de N. La disponibilidad de N también afecta el crecimiento de
las hojas, a través de tasa de expansion. La duracién del periodo de crecimiento de cada
hoja en particular es independiente de la disponibilidad de N, pero no asi la velocidad a que
la hoja crece. Por lo tanto con disponibilidad de N no limitante, se alcanza un mayor tamafo
promedio de hojas.

En los parrafos anteriores explicamos como afecta el N al crecimiento y duracién del follaje,
pero ¢ Cual es el efecto de la disponibilidad de N en la tuberizacién?. En la seccién 6.2
dijimos que la relacidon Fuente/Fosa es determinante en el inicio de la tuberizacién, y que
aquellas condiciones que favorecen una alta fuerza de fosa del follaje retrasan la
tuberizacién. Por lo tanto, la disponibilidad de N por su fuerte influencia en el crecimiento del
follaje, retrasa el inicio de la tuberizacion y alarga la duracién de todo el ciclo del cultivo por
su gran influencia en la duracion de la etapa 1 (emergencia a inicio de tuberizacion).

6.4 Radiacion incidente y disponibilidad de agua

En la medida que una alta disponibilidad de asimilados promueve la tuberizacion,
condiciones de alta luminosidad favorecen el inicio de la tuberizacién en plantas de papa, a
igualdad de otros factores ambientales.

Un estrés hidrico moderado durante la etapa de expansion del follaje (etapas 1y 2 del ciclo
del cultivo de papa), frenan el crecimiento del follaje y favorecen la particién de asimilados
hacia el crecimiento de los tubérculos, sobre todo cuando ya existen tubérculos iniciados en
la planta. Este efecto del estrés hidrico puede interpretarse como un adelantamiento del fin
del crecimiento del follaje a favor de la particiéon a los tubérculos. Esto puede resultar en un
acortamiento del ciclo del cultivo.

6.5 Densidad de plantacion y edad fisiologica de la semilla

Con una alta cantidad de tallos por unidad de superficie, provocada por una alta densidad de
plantacién y/o por tubérculos semilla en un estado mas avanzado de brotacion (brotacion
multiple, ver seccion 3), se logra cubrir el suelo por el follaje mas rapidamente que con una
baja densidad o semilla en estado de brotaciéon apical. La competencia por luz entre tallos a
alta densidad hace que la ramificacién y aparicién de hojas cese antes, y esto afecta en
cierta medida el inicio de la tuberizacion, adelantandolo.

7. El control hormonal de la tuberizacion

Las hormonas juegan un rol crucial en la comunicacion de las sefales entre los érganos de
las plantas. Una gran cantidad de investigaciones se han llevado a cabo para descubrir la
naturaleza de las sefiales internas de la planta que resultan en el inicio y mantenimiento del
proceso de tuberizacién. Debemos recordar que estas sefales a través de hormonas son en
Gltima instancia resultado de sefiales del ambiente, al cual la planta se adapta.

Literatura reciente cita nuevas clases de sustancias de crecimiento que estan solamente
presente en plantas de papa inducidas y han probado ser activas como inductoras de la
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tuberizacioén. (ver revisién por Ewinng, 1995). Sin embargo, entre las muchas hormonas
candidatas a regular la formacién de tubérculos las giberelinas ocupan un lugar prominente
(Xu et al., 1998b; Jackson, 1999).

7.1 El rol especifico de las giberelinas.

Las mejores evidencias de control hormonal de la tuberizacién son con respecto al rol de las
giberelinas (AGs). Los niveles y actividad de las giberelinas son altos en plantas creciendo
bajo condiciones no inductivas (alta temperatura, alta radiacién y dia largo) y disminuyen
bajo condiciones inductivas (temperaturas frescas y dias cortos). Esta disminucion precedié
visiblemente el ensanchamiento de la punta de los estolones. (Xu et al 1998b). Los niveles
de AG activos disminuyen en las hojas de plantas de S. Tuberosum ssp. andigena cuando
se los transfieren de DL a condiciones de DC.

Tabla 1. Contenido de Acidos Giberélicos en hojas maduras de plantas de papa segun
longitud de dia. Fuente: Vreugdenhi, D y Sergeeva, L., 1999.

Acido Giberélico Dia Largo Dia Corto
G, 147 27
Gao 53 33

Nivel de Giberelinas en ng'y

Los AGs inhiben la tuberizacién y parecen jugar un rol importante en el control fotoperiodico
de la tuberizacion para prevenirla en DL. Un mutante enano de S. Tuberosum ssp. andigena
esta habilitado para tuberizar en DL tanto como en DC al tener un bloqueo parcial en el
camino de biosintesis de AG. Ademas plantas tipo silvestre de S. Tuberosum ssp. andigena
tratadas con un inhibidor (ancymidol) de la biosintesis de AG pueden tuberizar en DL. Este
tratamiento con ancymidol de plantas tipo silvestre resulté en la formacion de tubérculos
sésiles, con escasa o nula formacion de estolén, de una manera muy similar a la formacién
de tubérculos sobre plantas con fitocromo B "insensibles". Estos resultados indican que una
disminucién en los niveles de AG pueden estar involucrados en la induccién fotoperiodica de
la tuberizacién de plantas de papa y que los niveles reducidos en plantas con Fitocromo B
"insensible" puede conducir a reducir los niveles de Acido Giberélico, e inhabilitar la
tuberizaciéon en DL.

Estudios sobre el efecto de AGs en la tuberizacion "in vitro" han mostrado que las
concentraciones de AG1 varian a través del estolén, con las mayores concentraciones
localizadas en la punta. La punta del estolon es también donde fueron observadas las
mayores diferencias en las concentraciones de AG1 entre condiciones inductoras (8%
sucrosa) y no inductoras (1% sucrosa) (Xu y otros, 1998). Fue también mostrado que,
colocando esquejes "in vitro" en medios que alternan contendos bajo y alto de AGs, se
indujo la formacién de cadenas de tubérculos "in vitro". Es conocido que los Acidos
Giberélicos promueven la elongacién celular en los tejidos meristematicos y esto resulta en
una expansion celular longitudinal y asi la elongacién del estolon. Reduciendo los niveles de
AGs resulta en expansion y division celular en sentido lateral.

En forma consistente se ha comprobado que la aplicacién de giberelinas exégenas (Lovell y
Booth, 1967; Menzel, 1980; Yanina y otros 1990 entre otros reportes) previene, inhibe o
retrasa la tuberizacion y al mismo tiempo las plantas presentan abundante ramificacién y
floracién. También se ha visto que la tuberizacion es mejorada por aplicacion de
blogueadores de la biosintesis de AG, como chlormequat (Menzel, 1980) o paclobutrazol
(Balamini y Poovaiah, 1985).

7.2 Rol de otras hormonas

Actualmente hay pocas evidencia que muestren un rol para otra hormona en el control de la
induccion a la formacién de tubérculos. Numerosas mediciones han sido hechas sobre
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niveles de auxina y citoquininas, pero los resultados han sido inconsistentes. Los niveles de
ABA estan afectados por el fotoperiodo con aumento de 4 veces medidos en plantas de S.
Tuberosum ssp. andigena en condiciones inductoras de DC como opuesto a condiciones no
inductoras de DL (Machackova et al. 1998). Sin embargo, como un mutante de papa
deficiente en ABA, esta habilitado a tuberizar (Quarrie, 1982) es claro que el ABA no es un
componente esencial del estimulo de la tuberizacion. El efecto promotor de ABA sobre la
tuberizacién, quiza sea debido a los efectos antag6nicos de ABA y AG (Xu y otros, 1998).
La extraccion con etanol desde hojas de papa inducidas condujo a la identificacion y
aislamiento del acido tuberdnico que "in vitro" mostré actividad para inducir tuberizacion.
Esta sustancia esta estructuralmente relacionada al 4cido jasmonico (AJ), que también
mostré niveles similares de actividad en inducir tuberizacién "in vitro" (Koda y otros, 1991).
Pero en otros estudios no fueron observadas diferencias en los niveles enddgenos de acido
jasmanico en los foliolos de plantas fotoperiddicas de S. Demissum creciendo en DC y DL.
Ademas, aplicacién de acido salicilhydroxamic, un inhibidor de un paso en la biosintesis del
AJ, no previno la tuberizacion en condiciones de DC (Helder y otros, 1993). Estos resultados
indican que diferencias en los niveles del propio AJ no controlan la tuberizacién. Esto no
excluye la posibilidad que acido tuberénico u otros compuestos relacionados con JA puedan
estar habilitados para causa la tuberizacion en condiciones no inductivas, pero hasta ahora
no hay reportes que estos compuestos hayan sido probados sobre plantas creciendo a
campo.

8. Sintesis de la formacidn del rendimiento en el ¢ ultivo de papa

El rendimiento del cultivo de papa es funcién de la tasa de crecimiento de los tubérculos (kg
ha* dia™) y del largo del periodo de crecimiento de los tubérculos (dias) (Ver Figura 11). La
tasa de crecimiento de los tubérculos depende de la TAN durante la etapa 2 y 3 del cultivo.
Si no existen limitantes de agua y nutrientes o factores reductores como enfermedades o
plagas, la TAN depende de la radiacion interceptada por el cultivo, la temperatura y la
concentracién de CO,. La cantidad de radiacién interceptada depende de la radiacion
incidente y del grado de cobertura del suelo por el cultivo o IAF. Cultivos de papa con un IAF
de 3y 4,5 interceptan aproximadamente 87 y 96% de la radiacion incidente,
respectivamente. Por lo tanto, cultivos con mayor IAF tienen una tasa de crecimiento
potencial de los tubérculos mayor que cultivos con menor IAF.

Pero la cantidad de follaje formado por el cultivo no solo afecta la tasa de crecimiento de los
tubérculos, sino que también tiene efecto en la duracion del periodo de crecimiento de los
tubérculos. El fin del ciclo de crecimiento de los tubérculos esta marcado por la senescencia
del follaje. En la medida que exista un periodo mas largo de ramificacion, aparicion de hojas
nuevas y expansion del follaje, se puede alcanzar un IAF mas alto y se retrasa en el tiempo
la senescencia del follaje, alargando asi el ciclo del cultivo. Las condiciones del ambiente y
del manejo (fotoperiodo, temperatura, disponibilidad de N, etc.) que atrasen el inicio de la
tuberizacién, favorecen una mayor produccion de follaje, alargan el ciclo del cultivo y
aumentan el potencial de rendimiento.

Que este mayor potencial de rendimiento se pueda realizar realmente depende de que se
pueda efectuar una estacién mas larga de crecimiento. Si por la ocurrencia de un fenébmeno
climatico como una helada o un periodo de temperaturas muy altas (>30°C), o por el ataque
de una enfermedad que destruya el follaje, el ciclo de crecimiento se interrumpe antes de la
senescencia natural de las hojas, entonces el periodo de llenado de tubérculos se acorta y
el rendimiento puede ser mas bajo que el obtenido con un cultivo que haya formado menos
follaje e iniciado antes la tuberizacion.
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Figura 11. Formacion del rendimiento en el cultivo de papa

En la figura 12 se presenta la evolucion del IAF y del crecimiento de los tubérculos en
cultivos de papa fertilizados con tres niveles de N. Vemos que a mayor dosis de N aplicada,
se atrasa el inicio de la tuberizacidn, se alcanza un mayor IAF maximo y mayor DAF y se
alarga significativamente el largo del ciclo de crecimiento del cultivo y de los tubérculos en
particular. Esto resulta en un mayor rendimiento del cultivo.

IAF

May J

240 N
240 N
60 N 60 N
un Jul  Ago Set (hemisfélorte)

Figura 12. Efecto de la fertilizacion nitrogenada en el crecimiento del follaje (IAF), tubérculos y largo
del ciclo del cultivo. (Fuente: Morby y Milthorpe, 1975).
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Si a mediados de Agosto los cultivos se hubieran interrumpido por muerte del follaje el
potencial de rendimiento del cultivo fertilizado con 240 uN (Figura 12) no se hubiera podido

exp

resar. En esta situacién el rendimiento comercial del cultivo fertilizado con 60 uN hubiera

sido mayor debido a que el cultivo con 240 N tiene un nimero grande de tubérculos que no
llegan al tamafio minimo comercial.

Por

lo tanto, uno de los puntos mas importantes para la obtencién del rendimiento potencial

en papa es adecuar el largo de la etapa 1 del ciclo al largo total de la estacion de
crecimiento que tenemos en una determinada zona agroclimatica.
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