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RESUMEN

La adatacion fisiolégica de frijol comun (Phaseolus vulgaris L.) a baja disponibilidad de fésforo.
La baja disponibilidad de P es una limitacién primaria al crecimiento de la planta en la mayoria de los
suelos nativos. Los genotipos del cultivo difieren sustancialmente en su capacidad para crecer en suelos de
bajo P. El comprender la base fisioldgica para tal variacién podria ser dtil al desarrollar genotipos con eficien-
cia de P superior, lo cual podria tener utilidad en los sistemas de baja entrada (input) y podria permitirun uso
mas eficiente de fertilizantes en los sistemas de alta entrada. En el frijol, el crecimiento bajo presion por
poco P se ve reducido debido al aumento de costos C, para el sistema raiz. Los contrastes genéticos en
eficiencia P no fueron asociados a los requerimientos de retofio reducidos, a las asociaciones micorri-
zales, a las interacciones quimicas con conjuntos especificos de suelo P, o con el tamafio del sistema
raiz, sino que fueron asociados con la arquitectura del sistema raiz. “SimRoot”, un modelo geométrico
explicito del crecimiento de la raiz del frijol, confirmé que las caracteristicas arquitecténicas pueden
influenciar la relacién de los costos C de la raiz con la adquisicién de P. El crecimiento de la raiz responde
dinamicamente a la presién por falta de P, a través de cambios en la proliferacién de las raices laterales y
la respuesta geotrépica a las raices basales. Las diferencias en la arquitectura de la raiz, se notan por
estas respuestas del crecimiento a la presion por falta de P, y pueden ser responsables por las diferen-
cias genéticas en eficiencia de P.

ABSTRACT

Physiologial adaptation of beans (Phaseolus vulgaris L.) to low phosphorus availabily. Low P
availability is a primary limitation to plant growth on most native soils. Crop genotypes differ substantially in
their ability to grow in low P soils. Understanding the physiological basis for such variation would be useful
in developing genotypes with superior P efficiency, which would have utility in low-input systems and might
permit more efficient fertilizer use in high-input systems. In bean, growth under P stress is reduced
because of increased C costs of the root system. Genetic contrasts in P efficiency were not associated with
reduced shoot requirement, mycorrhizal associations, chemical interactions with specific soil P pools, or root
system size, but were associated with root system architecture. SimRoot, an explicit geometric model of
bean root growth, confirmed that architectural traits can influence the relationship of root C costs and P
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acquisition. Root growth responds dynamically to P stress, through changes in the proliferation of lateral
roots and the geotropic response of basal roots. Differences in root architecture arising from these growth
responses to P stress may account for genetic differences in P efficiency.
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INTRODUCCION

La disponibilidad del fésforo en los suelos
nativos es rara vez la adecuada para el creci-
miento éptimo de la planta. De los macro-
nutrientes, K, Ca, Mg y S no son raros en la
corteza terrestre ni en el agua dulce (Epstein,
1972); N es abundante en la atmdsfera y esta
presente en la mayoria de las soluciones de
suelos en concentraciones nM, mientras que P
estd presente en soluciones de suelo y agua
dulce solamente en concentraciones uM
(Reading and Taylor, 1989). En gran parte esto
se debe a que P se encuentra normalmente
unido a muchos constituyentes del suelo que lo
hacen poco disponible o solo de vez en cuando
disponible para las plantas (Sample y otros,
1980). Un problema adicional es que el ciclo P
en la mayoria de los ecosistemas terrestres es
de final abierto y tiende hacia el desgaste, a
diferencia del ciclo N en el cual los depdsitos
atmosféricos proveen alimentacién continua a
los depésitos del suelo (Stevenson, 1986). La
disponibilidad del fésforo es generalmente baja
en los suelos volcanicos (Andosuelos), con
alto contenido de alofano, enlos suelos minera-
les erosionados (Oxisuelos, Ultisuelos, algu-
nos Alfisuelos), caracterizados por quimica de
Oxidos de Fe y Al, asi como suelos de bosques
de coniferas (Spodosuelos). En conjunto estos
suelos sostienen la mayor parte de la vegeta-
cién de la tierra y a gran parte de su poblacién
humana. El comprender la naturaleza de la
adaptacion vegetal a la limitada disponibilidad
del fésforo tiene relevancia para la agricultura
de baja-entrada que todavia predomina en
muchos lugares del mundo, y a los sistemas de

alta-entrada, en donde cultivos y sistemas de
cultivos méas eficientes en P requeririan
menos fertilizante y causarian menos contami-
nacién ambiental. El enfoque de este articulo
se basa en los mas recientes enfoques para
poder comprender la adaptacién del frijol
(Phaseolus vulgarisL.), a la baja disponibilidad
del fésforo.Los posibles mecanismos fisiol4gi-
cos de eficiencia de Py eficiencia de nutrientes,
han sido definidos de muchas maneras y en
diversos contextos (Clark, 1990). La mayoria
de las definiciones comparten la concepcién de
que la eficiencia puede ser expresada como la
capacidad de un sistema para convertir entra-
das (alimentacién) ensalidas (productos). En el
caso de la eficiencia de P, expresamos este
crecimiento y este rendimiento en la relacién
con el P disponible de los depdsitos del suelo 0
las enmiendas del suelo, las cuales incorporan
la habilidad para rendir con bajo P y con res-
puesta para con las entradas de fertilizantes.

DESARROLLO

Tedéricamente, muchos rasgos fisiolégi-
cos distintos pueden contribuir a mejorar la
eficiencia P, la cual podria eventualmente ser
recombinada e incorporada a los genotipos
eficientes P. Al considerar los posibles meca-
nismos de eficiencia P, podemos distinguir en-
tre los rasgos que confieren eficiencia de
adquisicién de fosforo, o la habilidad superior
para adquirir P del ambiente, y los de eficiencia
en la utilizacién de fésforo, o la habilidad supe-
rior para convertir P en crecimiento y ren-
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dimiento una vez que ha sido adquirido. Varios
mecanismos posibles de la eficiencia en la
utilizacion de P son los siguientes: Los reque-
rimientos de P del tejido reducido podrian ma-
nifestarse como concentraciones bajas de P
en el tejido. En experimentos extensivos reali-
zados hasta la fecha, no hemos observado
variacién genética substancial paralos requeri-
mientos de P en el tejido bajo presion de P en
estado continuo, que sea positivamente rela-
cionado con la eficiencia de genotipo (Yan,
1995a,b; Lynch y Beebe, datos no publicados).
La Fenologia puede afectar la eficiencia de
utilizaciéon de P al extender el tiempo disponible
para su utilizacién fisiol6gica, tal como la foto-
sintesis, en los recursos P de la planta. En
estudios repetidos de frijoles para fenologias
contrastantes (dias de madurez) en ambientes
tropicales en el campo, hemos observado que
los genotipos de la estacién més larga tienen
cierta ventaja por sobre los genotipos de esta-
cién méas corta, en ambientes de P bajo (datos
no publicados). Este rasgo podria haber limita-
do la utilidad en sistemas de cultivo de frijol, sin
embargo, dado que la estacién de crecimiento
del frijol estd usualmente restringida por la
distribucién de la lluvia o por los requisitos de
otros cultivos tales como el maiz en la rotacién
o en sistemas de intercultivos. También hemos
observado variacién importante en la eficien-
cia de P entre genotipos de duracién similar
(Yan, 1995, a,b), lo cual no podria explicarse en
base a la fenologia. Las reservas de P en las
semillas pueden ser importantes al establecer
los semilleros en suelo de bajo P. Eldepdsitode
P en las semillas puede variar por un factor de
4 entre los genotipos de semilla grande de la
fuente o conjunto genético de los Andes, y los
genotipos mesoamericanos de semilla peque-
fia (Sadeghian, 1991). Igual que con la feno-
logia, las diferencias en eficiencia de P entre
clases de semillas muy contrastantes, son de
utilidad agronémica limitada, ya que las clases
de semillas estdn asociadas a preferencias
especificas de los consumidores que varian
mucho entre naciones y culturas. En cualquier
caso, nuestros estudios sobre el efecto de las

reservas de P en la semilla sobre los estableci-
mientos de semilleros de genotipos de frijol en
suelo de bajo P mostraron que los efectos
estaban limitados a crecimiento temprano del
semillero y no seria esto responsable por las
diferencias genéticas en rendimiento bajo pre-
sion por falta de P (Sadeghina, 1991). También
hemos observado importante variaciéon ge-
nética en la eficiencia de P entre los genotipos
del misma tamafo de semilla, y aunque los
materiales de semilla grande tendian a ser
eficientes P, esto pudo deberse a las influen-
cias asociadas del tamafio de célula en lugar
de las reservas P por si mismas (Yan, 1995 a,
b). Por lo tanto podemos hacer la hipétesis de
que la variacién genética existente para la efi-
ciencia P en el germen-plasma del frijol, espe-
cialmente que la variacién agronomicamente
util, es en gran parte debida a la variacién en
eficiencia de adquisicidon de P en lugar de la
eficiencia en utilizacién de P. Esto parece
razonable, ya uno podria esperarque los patro-
nes de utilizacién de un recurso esencial aun-
que escaso, talcomo P, podria serdeterminado
por el metabolismoy porlaforma bésicade vida
de la planta, y podria por lo tanto ser relativa-
mente uniforme, dentro de una especie cultiva-
da. Por el contrario, la variacién en la habilidad
para adquirir P en primer lugar, puede ser mas
considerable debido a la adaptacién ancestral
para diversos regimenes edéficos, compues-
tos por una seleccién y cruce recientes bajo
condiciones de alta fertilidad. Reportes de dife-
rencias intra-especificas en eficiencia de adqui-
sicién de P, existen desde 1934 (Smith, 1934).
Los posibles mecanismos de eficiencia de ad-
quisicién de P siguen.

Lo exudado por la raiz puede ser fosfata-
sas, acidos orgdnicos, y protones que pueden
liberar P inorgénico de los depésitos P conecta-
dos (especialmente P organico, compuestos
Fe-P, y compuestos Al-P), que predominan en
la mayor parte de los suelos tropicales
(Marschner, 1987; Uren y Reisenauer, 1988).
Los frijoles también exudan fosfatasas en la
rizosfera (Helal, 1990) y otras leguminosas
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tales como el guisante de paloma liberan
acidos organicos en la rizosfera que liberan P
porligamentos complejos Fe (Aey otros, 1990).
Para determinar sila variacién porexudados de
la raiz, era responsable por las diferencias
genéticas en eficiencia de P en el germen-
plasma del frijol, hemos comparado el desem-
pefio de un conjunto de genotipos contras-
tantes en suelos naturales y artificiales, en los
cuales el P estaba disponible principalmente
como complejos organicos e inorganicos varia-
dos(Yan, 19954a, b). Aunque algunos genotipos
fueron capaces de extraer mas P de los fosfa-
tos de calcio en un medio artificial, en la mayo-
ria de los suelos tropicales la fraccién unida al
calcio fue insignificante. No hubo evidencia de
que alguno de los genotipos superiores fuera
capaz de extraer P de depdsitos no disponibles
de P (fosfatos orgéanicos, de hierro o de alumi-
nio), normalmente encontrados en los suelos
tropicales. Esto quedaba en contra del hecho
de que los exudados fueran responsables por
la variacion genética existente de eficiencia de
P.Hemos observado variacién genética para la
actividad de fosfatasa 4cida en las hojas y en
las raices, pero tal variacién parece estar mas
relacionada a la severidad de deficiencia P en
los tejidos de un genotipo dado que con la
adaptacion superiorde P (Yan, 1995, a,b; CIAT,
1986; McLachlan, 1980).

La simbiosis micorrizal entre ciertos hon-
gos y las raices de la mayoria de las plantas
superiores es muy importante para la adquisi-
ciénde P (Abbott y Robson, 1982; Bolan, 1991;
Koide, 1991). Los frijoles son moderadamente
micotréficos en que responden a las infeccio-
nes micorrizales pero son capaces de buen
crecimientosin el simbionte fungal (Lynch et al.,
1991). Nuestras observaciones de campo so-
bre la colonizacién micorrizal de las raices del
frijol mostraron que estan altamente infec-
tadas en forma uniforme, con cerca de 60 a
80% de la longitud de la raiz conteniendo
simbiontes fungales, sinimportar el tratamiento
P ni el genotipo (Yan, 1995 a,b,). De hecho, en
una prueba repetida disefiada especificamente

para buscar variacién genética en la coloniza-
cion micorrizal de las raices del frijol (25
genotipos de frijol con tres especies fungales
en un control esterilizado) no pudimos concluir
en nada, ya que todos los tratamientos, inclu-
yendo los tratamientos de control estéril,
fueron altamente colonizados. Las calificacio-
nes genéticas de eficiencia P en ambientes de
campo y en substratos artificiales de ambiente
invernadero son similares (Yan, 1995, a,b,),
indicando esto que la presencia o0 ausencia del
inéculo fungal no es responsable por la varia-
cién genética existente en eficiencia P.

La actividad y arquitectura de la raiz son
especialmente importantes para la adquisicion
de P ya que la relativa inamovilidad de P en el
suelo hace que la adquisicién P por la planta
sea muy dependiente de la exploracion eficien-
te del suelo, en el tiempo y en el espacio
(Barber, 1984). Hemos observado variacion
genética sustancial en el crecimientoy la arqui-
tectura de los sistemas de raices del frijol, con
evidencia preliminar de que los genotipos efi-
cientes P tienen un sistema muy ramificado y
vigoroso de raices con un gran nimero de
puntos de crecimiento (Lynch y Van Beem,
1993). Ademas, varias lineas de evidencia
tedricas y empiricas indican que la arquitectura
de la raiz (La forma tridimensional del sistema
de la raiz a través del tiempo) puede ser la
base de las diferencias genéticas en eficiencia
P en el frijol, como se discute a continuacion.

La importancia del crecimiento y
arquitectura de Ia raiz en eficiencia P

Una manera util de considerar la eficiencia
fisiolédgica de un proceso tal como la adquisi-
cion P es el emplear una analogia econémica,
en donde la adquisiciéon P es el “beneficio”
derivado de los “costos” de la planta, asociados
con el constituyente primario de la materia
seca de la planta y que estd intimamente
unido al metabolismo de la planta (Reekie y
Bazzaz, 1987). Aplicando este paradigma eco-
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némico de la funcién de la planta al problema
de la eficiencia de adquisicién de P, podemos
analizar la eficiencia fisiolégica de los siste-
mas de raiz, comparando los costos C de la
construccion de la raiz, del mantenimiento y de
las actividades con el beneficio del P adquirido
por el sistema raiz procedente del ambiente.
Operacionalmente, definimos la relacién de
adquisicién de P y de los gastos de carbdn bajo
tierra (la cual serd una relacién dindmica en
lugar de simple) como la Eficiencia en Adquisi-
cion de Fésforo, o E.A.F. La evidencia por el
modelo, en conjunto con datos sobre andlisis
de crecimiento y estudios de particién, ha de-
mostrado que los costos de carbono del siste-
ma raiz pueden limitar el crecimiento de la
planta bajo condiciones de baja fertilidad del
suelo (Freden et al., 1989; Lynch et al., 1991).
Por ejemplo, un modelo simple de simulacién
de economia del carbono usando datos de
un estudio recientemente realizado sobre el

crecimiento del frijol, bajo condiciones P varia-
bles (Lynch et al., 1991) indica que la ganancia
de biomasa por area de unidad de hoja esté
debajo de la deficiencia P debido a que cada
unidad de area de hoja tiene una carga mayor
de tejido heterotréfico (primordialmente el sis-
tema raiz) que sostener, y no debido a que la
fotosintesis fue afectada (Cuadro 1). De hecho,
el modelo predice que las plantas con tensién
por falta de P solamente retienen cerca del
25% de C adquirido a través de la fotosintesis,
en contraste con un 75% retenido por las plan-
tas con P alto. Medidas experimentales de la
distribucién de C en frijol con tensién por falta
de P, confirman estas predicciones del modelo
(Figura 1). Ya que el crecimiento de la raiz es
importante en la adquisicién de P, aunque el
consumo de C por las raices sea una retencion
primordial del crecimiento de plantas con ten-
sién por falta de P, seria razonable asumir que
los genotipos con sistemas de raices que usan

Cuadro 1. Modelo de simulacién del balance de C en frijoles, basada en datos para la fotosintesis
de las hojas y locacién de biomasa (Lynch, y otros, 1991), y valores publicados para la
respiracion de los tejidos. El modelo simulaba el crecimiento del frijol cv. EMP 84 a
través de 34 dias, y predecia el peso seco de la planta y el &rea de hojas en forma
exacta. Estimaba la retencion de C, calculada como el total de C retenido dividido por
el total de C fijado, lo cual fue fuertemente reducido por la presion por falta de P. Los
datos no publicados son de J. Lynch, A. Lauchli, y E. Epstein.

P Bajo
Peso seco (g) 1.1 1.1
Area de Hoja (cm?) 83 83
Retencién de C - 0.26
P Medio
Peso seco (g) 8.2 8.6
area de Hoja (cm?) 950 875
Retencién de C — 0.55
P Alto
Peso seco (g) 20.5 20.7
Area de Hoja (cm?) 2889 2270
Retencién de C — 0.62
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P alto

Fig. 1.
diurno neto de fijacion de C.

Rayado = respiracién C raiz diurno.
Puntillado = respiracién C raiz nocturno.
Blanco = respiracién C retofio nocturno.

Distribucién diurna de C en el frijol durante antesis, como el porcentaje de tiempo

Negro = fijacién C retofio diurno, fijacién no perdida durante la respiracién.

Los datos confirman las predicciones del modelo de que los costos C de la raiz son importantes para los
frijoles en tensién por falta de P. Creemos que los costos C de la raiz en plantas en tensién por falta de
P, son responsables por la baja retencién de C. (Cuadro 1).

menos C en adquirir P o que adquieren mas P
por unidad C usada, tendran un desempefio
superior en suelos de bajo P. Aunque la arqui-
tectura de la raiz (la configuracion tridimen-
sional de un sistema de raiz) determine la
exploracion del suelo en el tiempo y en el
espacio, y debiera, por lo tanto, influenciar la
EAF, esta relacion ha sido poco estudiada y es
poco comprendida, primordialmente por la difi-
cultad de conceptualizar y de analizar la arqui-
tectura de la raiz. Fitter y sus colegas (Fitter,
1991; Fitter etal., 1991), sugieren sobre labase
de modelos abstractos de topologia bi-
dimensional y tridimensional de la raiz, que la
arquitectura de la raiz deberia influenciar la
EAF. Desarrollamos un modelo geométrico
explicito del crecimiento de la raiz en tiempo y
espacio (SimRoot), que incluye datos empiri-
cos para la distribucién espacial de C, respira-
cién, exudacion y deposicién de biomasa a lo
largo de los ejes de la raiz del frijol, para
demostrar que las arquitecturas contrastantes
delasraices, puedentener muy diferentes EAF
(Figuras 2 y 3, Davis, 1993; Nielsen et al.,
1994). Los efectos arquitecténicos del EAF

fueron relacionados con las diferentes pro-
porciones del crecimiento y maduracién del
tejido delaraiz, arquitecturas contrastantes, ya
que los perfiles de uso de C fueron dindmicos
a lo largo de los ejes de la raiz, y también
variaron los grados de competicién espacial
entre las raices adyacentes dentro de un siste-
ma de raiz. Las caracteristicas arquitecténi-
cas especificas que pueden contribuir a la EAF
de los sistemas de raiz del frijol estan siendo
investigados a través de modelos continuos
acoplados a la medicién de los presupuestos
de C y P en genotipos contrastantes de
frijol. Grandes diferencias en el desempefio
entre los diferentes genotipos en respuesta
a la disponibilidad de P, fueron observadas
en experimentos de campo (Lynch y Beebe,
1995). Cuatro genotipos contras-tantes, G19842
y G23275, que eran eficientes, y BAT881 y
G5273, que eran ineficientes bajo condicio-
nes de suelo de bajo P en el campo, fueron
comparados en un experimento preliminar de
invernadero. Las plantas fueron cultivadas
bajo varios niveles de P para determinar algu-
nos de las caracteristicas arquitectdnicas y
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Fig. 2.

La simulacién geométrica del crecimiento de la raiz del frijol usando el SIMROOT.

a) Arquitectura de la raiz en disefio “hueso de pescado”.

b) Phaseolus vulgaris L, cv “Carioca” y su sistema de raiz.

c) Arquitectura dicotomial de raiz.

d) Raiz madura de retofio de “Carioca”.

€) Zonas de falta de P alrededor del sistema de raiz de “Carioca”. La configuracion del
sistema de raiz de “Carioca” fue derivada de observaciones de plantas crecidas en el
suelo en los trépicos, mientras que las configuraciones del disefio hueso de pescado
y las arquitecturas dicotomiales son extremos topoldgicos sintéticos. Las zonas de falta
de fésforo fueron estimadas a partir de la tasa de difusién de P en suelos con buena
agua.
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Fig. 3. a. Distribucion de la inversién de carbono a lo largo de los ejes de la raiz de frijol cv.
G4000. b. Eficiencia de la adquisicion de P sobre el tiempo, contrastando arquitecturas
de raices (como se muestra en la FIG. 2) y como fue simulado por SIMROOT.

c. Competicién inter-raices sobre el tiempo, para arquitecturas de raices contrastantes
(como se muestra en la Fig. 2)., y como fue simulado por SIMROOT.

Usando la informacién de la inversién de C mostrada en la Fig. 3a y la informacién sobre adquisicién de
P, como se muestra en la Fig. 2e, el EAF fue estimado sobre el periodo de tiempo, para cada una de las
arquitecturas mostradas en la Fig. 2a-c. La Fig. 3b indica que las arquitecturas radicales contrastantes
tienen diferentes EAF. La Fig 3c muestra la competicion inter-raices (traslape de zonas con faltante de
P), y esto puede ser responsable por las diferencias de EAF en las arquitecturas radicales contrastantes.
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morfolégicos de las raices, que pudieran expli-
car estas respuestas de diferenciacion. El nu-
mero de raices adventicias y basales, la longi-
tud especifica de la raiz y la densidad del vello
de la raiz fueron medidos en muestras intactas
de raiz. G232725 y G5273 que crecieron con
suficiente P tenian &areas de hoja similares
(Figura 4) y de este modo ofrecian la mejor
comparacién entre un genotipo eficiente y
uno deficiente. G23275 tenia un numero
mayor de raices adventicias (Figura 5) que
también tenian mayores longitudes especi-
ficas de la raiz, mayores que G5273 (Figura 6).
Sin embargo, G23275 tenian menos raices
basales (Figura 7) las cuales eran similares en
longitud especifica de la raiz al compararlas
con G5273 (Figura 8). G23275 tenia una
mayor densidad de vellos de la raiz los cuales
no fueron afectados por los niveles de fésforo
mientras que G5273 tenia menos vellos los

cuales parecian declinar con la tensién por
falta de P (Figura 9). Una longitud especifica
mayor y un numero mayor de raices adventi-
cias y mayor densidad de vellos en las raices
de G23275 pueden explicar la mayor eficien-
cia en adquisicién de P comparada con G5273,
como se puede ver en las pruebas de campo.
De los otros dos genotipos, G19842 tenia ma-
yorareade hojaque G23275y que G5273, pero
tenia areas de hoja similares bajo P medio y
bajo. La Unica ventaja aparente de G19842
comparado con los otros dos genotipos era un
numero mayor de raices adventicias, sin
embargo aquellas raices no tenian una longi-
tud especifica de raiz tan alta. BAT881 tenia
area de hoja menorque los otros tres genotipos
lo cual no podia explicarse por diferencias en
las caracteristicas de la raiz. De las caracte-
risticas arquitecténicas y morfoldgicas de la
raiz medidos en este estudio, algunos parecen
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Fig. 4. El area de hoja de los dos genotipos eficientes en P (G19842 y G23275) y los dos

ineficientes en P (BAT881 y G5273) desarrollados bajo varios niveles de P en el suelo.
Los datos presentados son media #177#SE. La diferentes letras adyacentes a los
tratamientos P en la leyenda, indican diferencias importantes. Las diferentes letras
colocadas arriba de las barras, indican las diferencias entre los genotipos.
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Fig. 6.
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El nimero de raices adventicias superiores de los dos genotipos eficientes en P
(G19842 y G23275) y los dos ineficientes en P (BAT881 y G5273) desarrollados bajo
varios niveles de P en el suelo. Los datos presentados son la media #177#SE. Las dife-
rentes letras colocadas arriba de las barras, indican las diferencias entre los genotipos.
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Longitud especifica de raiz en raices adventicias superiores de los dos genotipos
eficientes en P (G19842 y G23275) y los dos ineficientes en P (BAT881 y G5273)
desarrollados bajo varios niveles de P en el suelo. Los datos presentados son media
#177#SE. Las diferentes letras colocadas arriba de las barras, indican las diferencias
entre los genotipos.
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Numero de raices basales

Fig. 7.
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Fig. 8.
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Numero de raices adventicias inferiores de los dos genotipos eficientes en P (G19842
y G23275) y los dos ineficientes en P (BAT881 y G5273) desarrollados bajo varios
niveles de P en el suelo. Los datos presentados son la media #177#SE. La diferentes
letras adyacentes a los tratamientos P en la leyenda, indican diferencias importantes.
Las diferentes letras colocadas arriba de las barras, indican las diferencias entre los
genotipos.
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Longitud especifica de las raices adventicias inferiores de los dos genotipos eficientes

en P (G19842y G23275) y los dos ineficientes en P (BAT881 y G5273) desarrollados
bajo varios niveles de P en el suelo. Los datos presentados son la media #177#SE. Las
diferentes letras colocadas arriba de las barras, indican las diferencias entre los
genotipos.
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Densidad de los vellos de la raiz del segundo orden de laterales de los dos genotipos

eficientes en P (G19842 y G23275) y los dos ineficientes en P (BAT881 y G5273)
desarrollados bajo varios niveles de P en el suelo. Los datos presentados son la media
#177#SE. Las diferentes letras colocadas arriba de las barras, indican las diferencias

entre los genotipos.

explicar al menos algunas de las diferencias en
la respuesta de la planta a la tensién por falta
de P observada en el campo. Un mayor obstéa-
culo a la explotacién de las caracteristicas
arquitectonicas en agronomia y en cruzamien-
to, es la dificultad en cuantificar la arquitectura
de la raiz en una forma util y tabulada.

Un enfoque relativamente nuevo es la
cuantificacién de la arquitectura de la raiz con
geometria fractal. La geometria fractal es un
sistema de geometria que mejora la descrip-
cién de los objetos naturales complejos, es
mejor que la geometria euclidiana (Mandelbrot,
1983). Un fractal es un objeto que tiene una
dimensién no-entera, y que los objetos fractales
se aproximan a los sistemas de raices en un
ambito finito de escalas (Tatsumi et al., 1989).
Es razonable esperar que la geometria fractal
pueda proveer sumarios cuantitativos y enfo-
ques funcionales a la arquitectura de raiz que

hasta ahora han eludido a los investigadores
que usan la geometria euclidiana (Berntson
et al., en prensa).

Aunque el andlisis fractal de los sistemas
excavados de raices pueda no se valido, la
geometria fractal de un sistema raiz en tres
dimensiones espaciales, puede ser estimado a
partir de mediciones de la geometria fractal en
1 0 2 dimensiones espaciales, en la misma
forma que puede ser medido a partir de capas
superiores del suelo y de trincheras expuestas
(Nielsen y Lynch, 1994, datos no publicados).
Hemos observado variacién genética para la
dimension fractal de raiz en genotipos de frijol
que parece estar relacionada con la intensidad
de ramificacion (Lynchy Van Beem, 1993), y se
ha observado recientemente que la baja dispo-
nibilidad de P cambia los perfiles bidi-
mensionales de dimensién fractal en los siste-
mas de raiz de frijoles (Figura 10). Estas
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Dimensién bidimensional fractal de las intersecciones horizontales planares con

sistemas radicales del frijol verdaderos y simulados. Los puntos conectados por lineas
representan a retofios reales de frijol cv Carioca, diez dias después de plantados en
cultivos de arena sin tensién. Cada punto es la media de 4 plantas, las barras
representan el SE. Los puntos no conectados (n) representan las raices simuladas de

cv Carioca a 240 horas de edad.

observaciones sugieren que las propiedades
fractales de los sistemas de raices pueden ser
atiles al distinguir los patrones de ramificacién
delaraizde los distintos genotipos bajo presion
de P. Estamos ahora desarrollando técnicas
para la caracterizacién en el campo de perfiles
fractales bidimensionales para la exploracién
de la utilidad de este tipo de andlisis en los
programas de cruzamiento.

La plasticidad y la Eficiencia en
Adquisicion del Fosforo.

Otro rasgo en la raiz que puede ser impor-
tante para la efi-ciencia de P es la plasticidad o
la habilidad para sentir y responder para asi
localizar o lograr cambios temporales en la
disponibilidad de P, (Para una discusién méas

extensa, ver Grime y otros, 1991 y sus referen-
cias). Se ha conocido por cierto tiempo que las
raices proliferan en zonas de alta disponibilidad
de P) (p.e. Drewy Sakerr, 1978). Hemos obser-
vado que tanto las respuestas globales como
locales del sistema de raiz del frijol a la ten-
sién por falta de P permite una mayor explota-
cién de la zona rica en P a un “costo” reducido
de la biomasa, sugiriendo esto que la plastici-
dad en verdad aumenta la EAF (Cuadro 2,
Snapp y Lynch, 1993). También hemos obser-
vado recientemente la estimulacién de la rami-
ficacion de la raiz en respuesta a una baja
disponibilidad de P, en el ambiente inmediato
de la raiz (Figura 11). Los genotipos de frijol
contrastan en su grado de plasticidad de raizen
respuestaalatensiénporfaltade P (Figura11).
Las raices del frijol también pueden cambiar
su curvatura geotrépica en respuesta ala baja




LYNCH, et al.. ADAPTACION DE FRUOL EN SUELOS DE BAJO P 71

Cuadro 2. Estimados de los costos asociados con la inversion de las raices en lote P con plantas P Bajoy
P Alto. Las raices fueron divididas en raices finas y gruesas, y el porcentaje de contribucion de
las raices finas a los estimados de costos, fue lo que se reporté. Las plantas de bajo P fueron
capaces de explotar un lote de P, como se evidencia por la longitud de la raiz en el lote, con
comparativamente poca inversion en la biomasay en el P de la raiz, aumentando la proporcién
de raices finas hacia raices gruesas. Las desviaciones media y estandar se presentan enlas 5
réplicas. Los datos no publicados son de S. Snapp, R. Koide y J. Lynch.

Longitud de Raiz (m) 1,4 (0,7) 97% 1,7 (0,4) 96%

Biomasa (mg) 30 (11) 70% 65 (16) 58%

Fésforo (mg) 0,06 (0,02) 88% 0,11 (0,03) 73%
0,8

asi como la proporcién del sistema de raices
en la capa superior del suelo, en donde la
disponibilidad de P es tipicamente mayor que
en el subsuelo (Figura 12). La variacion genéti-
ca también se ha observado en la interaccion
de tension por falta de P y en el gravistrofismo
(Cuadro 3), y lo cual es muy interesante, los
genotipos con poco crecimiento de raiz se
doblan angularmente segun los retofios
van progresando, en suelos de bajo P (Figura
13). Este tipo de explotacién selectiva de los
micro-ambientes de suelos especificos po-
drian contribuir significativamente a la eficien-
cia del sistema radical para asi disponer los
gastos de C en porciones del ambiente con la
mayor disponibilidad de P.

# de meristemos laterales/cm/raiz
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Fig. 11. La simulacién de la ramificacion lateral

en genotipos de frijol deficientes de P.

Las plantas crecieron 9 dias en bolsas Proyectos Futuros:

provistas de 1 nM con P (barras con

puntos) o sin P (barras negras). Cada Basandose en la evidencia empirica y ted-

barra es lamedia de 5réplicas,conSE.  rica arriba anotada, podemos hipotetizar que

Los efectos de provisién de P, genotipo |55 diferencias genéticas para la eficiencia de P

y de interaccion P x genotipo, fueron o, o) germoplasma del frijol son causadas pri-

importantes almomentode P =0,0001. 1\, iaimente por la variacion genética de las
caracteristicas de las raices. La biologia de la
raiz todavia es poco comprendida y es un
area metodolégicamente retadora, en las cien-
cias botanicas, y con el fin de investigar esta
hipétesis en el germoplasma del frijol debemos
referirnos a muchos temas metodolégicos y

disponibilidad de P, cambiando por lo tanto el
volumen total de suelo explorado porla cofiade
las raices basales (las raices basales son las
ramificaciones principales laterales desde la
base (taproot) enlos retofos de dicotiledoneas),
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Fig. 12. El efecto de la tensién por falta de P, sobre la curvatura geotrépica de la raiz basal de
retofios de frijol crecidos por 5 dias en solucién de nutrientes:
a.Con 1 nMde P.
b. Sin P.

Cuadro 3. El angulo de ramificacion de las raices basales de los retofios de frijol, tal como fue
afectado por la disponibilidad de P. Los dngulos de la horizontal de la punta de la raiz
creciendo en bolsas, fueron medidos siete dias después de la germinacion (5 dias
después de emerger), tanto con 0 0 1 nM de solucién de nutrientes. La baja disponibi-
lidad externa de P aument6 el &ngulo de ramificacién en algunos genotipos y disminuyé
0 no tuvo efecto en otros. Cada valor es la media de 3 o plantas réplicas, con 50 10
raices basales porplanta, seguidas por el error estandar, *, ** indican laimportancia con
P<=0.05, 0.01, respectivamente. ANOVA indicaba el efecto del genotipo (F=4.483, P
<= 0.001), y la interaccién de genotipo y tiempo (F=6.763, P <=0.001), que tenian
efectos importantes sobre el angulo de ramificacién de la raiz. Datos de Bonsery otros,
1994.

GI119839 51,5 (5,4) 39,8 (5,3) 3,140
BAT1224 53,4 (3,8) 41,8 (3,4) 3,031
G19833 72,1 (3,0) 57,9 (3,1) 6,271*
G12539 66,6 (3,4) 55,2 (3,5) 8,388**
DOR364 61,8 (5,0) 53,8 (5,4) 0,489
Carioca 65,2 (7,1) 58,6 (6,9) 0,530
G2333 59,5 (5,0) 69,5 (7,0) 4,593
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Fig. 13. La correlacién entre el angulo de creci-
miento 5 dias después de la emergen-
cia de la raiz basal para raices que
crecieron sin P y su rendimiento, calcu-
lado como la relacién entre rendimien-
tos de semillas de bajo P y alto P. Los
valores representan las medias de to-
das las raices basales 5 dias después
de laemergencia de cuatro plantas cre-
cidas sin P. Cada punto representa un
genotipo. Los datos relativos de rendi-
miento fueron tomados de experimen-
tos en el campo realizados en el CIAT.
(1988, 1989, 1990, D. Beck, datos no
publicados).

R2 =0,315.

P= 0,067.

Los genotipos son: G19839, A750,
Antioquia8, G12539, Carioca, Calima,
G16140, G5166, G2633, G13764 y
G2333.

conceptuales de mayor importancia. Meto-
dologicamente, debemos desarrollarherramien-
tas apropiadas para analizar, cuantificar y re-
sumir la actividad de la raiz en el tiempo y el
espacio. Conceptualmente, debemos desarro-
llar maneras de pensar sobre la interrelacion

de la topologia de la raiz (estructura ramifi-
cada bidimensional), su arquitectura (configu-
racién tridimensional del sistema radical), y su
plasticidad, en un contexto funcional que
permita la validacién de hipétesis especificas
relacionadas con el impacto de las caracteristi-
cas de la raiz en el bienestar de la planta (lo
cual puede ser expresado en términos de ren-
dimiento en el contexto agricola). Creemos que
los modelos de simulacién de arquitectura de
la raiz serdn un enfoque muy util, ya que la
arquitectura de los sistemas radicales reales
es tan compleja y dificil de cuantificar
(Wullshleger etal., 1993). Los presupuestos de
carbén también pueden ser atiles como un
medio de cuantificar la eficiencia fisioldgica de
sistemas radicales contrastantes. La geome-
tria fractal puede proveer perspectivas utiles
del andlisis y medicién de la arquitectura
radical (Berntson et al., en prensa, Nielsen y
Lynch, 1994). En cuanto exista mayor informa-
cion en relacién con la base genética de las
caracteristicas de la raiz, la manipulacion
genética directa permitirda una evaluacion
rigurosa de las hipétesis concernientes con la
formacion y funcion de la raiz. Creemos que
existe un gran potencial para el desarrollo de
cultivos de frijol eficiente en P. El darse cuenta
de tal potencial requerird un esfuerzo
multidisciplinario que incluira a criadores de
plantas, fisidlogos, y bidlogos moleculares,
trabajando juntos para caracterizar, com-
prendery manipular los recursos genéticos del
frijol.
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