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Control ambiental y genético de la fenología del cultivo de soja...

SUMMARY
In a soybean crop, the adjustment between phenology and the environment is a key aspect determining the

adaptation of the cultivars in different producing zones and their yield. The rate of progress of development
and the timing of occurrence of the most critical stages, are strongly conditioned by photoperiod and temperature.
Soybean responses to these factors are well documented and some progress has been made in the understanding
of the genetic control of these responses. Unravelling the complex relationships between the ontogenic cycle
and crop yield may lead to the identification of new ways to increase yield and improve genotipic adaptation.
This article proposes a revision of the advances in these aspects, from an ecohphysiological perspective.
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RESUMEN
El ajuste entre la fenología del cultivo de soja y el ambiente es uno de los principales aspectos que determinan

la adaptación de los cultivares en las diferentes zonas de producción y condicionan el rendimiento alcanzado.
El ritmo con el que progresa el desarrollo y, por lo tanto, el momento en el que ocurren los estados más críticos
del cultivo, se encuentran fuertemente condicionados por el fotoperíodo y la temperatura. Actualmente, las
respuestas del cultivo de soja a estos factores están bastante bien comprendidas; asimismo, se ha avanzado en
el conocimiento de las bases genéticas que condicionan las respuestas fenológicas de los cultivares. Frente a la
complejidad de las relaciones entre el ciclo y el rendimiento del cultivo, estos conocimientos permiten identificar
nuevas vías para mejorar la adaptación de los cultivares e incrementar el rendimiento del cultivo. En este artículo
se presenta una revisión de los avances logrados en estos temas, a través de una perspectiva ecofisiológica.
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INTRODUCCIÓN

El ajuste entre la fenología de un cultivo y el ambiente es uno de los principales aspectos que determinan
la adaptación de los cultivos a las diferentes zonas de producción, condicionando su rendimiento logrado en
cada una de ellas (Richards, 1996; Passioura, 2002; Slafer, 2003; Pascale y Damario, 2004). Así, en el cultivo de
soja, gran parte del éxito de su difusión inicial en la Argentina y en el mundo, estuvo sustentado en una correcta
valoración de los requerimientos del cultivo para cumplir su ciclo, en conjunto con la caracterización agro-
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climatológica de las diferentes regiones (Pascale, 1969; Remussi y Pascale, 1977; Pascale y Ravelo, 1989). A
mediados de la década del 40, para mejorar la adaptación de la soja en Estados Unidos de América, se propuso
una clasificación de cultivares en grupos de madurez, que planteaba una distribución latitudinal de éstos de
acuerdo a la duración del ciclo en cada región (Morse et al., 1949); esta clasificación, que actualmente incluye
13 grupos de madurez (entre el 000 y el X), fue posteriormente adaptada y adoptada en diferentes países del
mundo  (Remussi y Pascale, 1977; Wang et al., 2006). Aun hoy, los cultivares continúan eligiéndose en base a
su grupo de madurez (Singh y Hymowitz, 1999; Baigorri y Martini, 2007); esto es así porque si la floración ocurre
de manera muy temprana, el crecimiento de la planta puede resultar insuficiente para lograr un rendimiento
adecuado (Mayers et al., 1991); en el otro extremo, una floración demasiado tardía puede resultar en que el ambiente
explorado hacia el final del ciclo sea poco favorable para el crecimiento y la maduración de las semillas (Lawn
et al., 1995). Estos dos extremos definen la estación de crecimiento y la duración máxima del ciclo.

Si bien las respuestas del cultivo de soja a los factores ambientales que regulan su desarrollo se conocen
desde hace varias décadas, en los últimos años se ha avanzado en la comprensión de las relaciones entre la
fenología y el rendimiento del cultivo, así como en el conocimiento de las bases genéticas controlan algunas
de estas respuestas. En este artículo se presenta una revisión de los avances logrados en estos temas, a través
de una perspectiva ecofisiológica.

EL CICLO ONTOGÉNICO DEL CULTIVO DE SOJA

Una semilla de soja contiene en su plúmula tan sólo dos hojas unifoliadas y una hoja trifoliada preformadas
(Lersten y Carlson, 2004). El resto de las hojas y, particularmente, los órganos reproductivos se diferencian a
medida que avanza el ciclo del cultivo. Sin embargo, no todas las hojas que se diferencian contribuyen,
posteriormente, a la fijación del carbono del cultivo ni todas los primordios florales que se forman progresan
en vainas normales que contienen semillas. Por lo tanto, para identificar los procesos más importantes en la
definición del rendimiento, el primer paso es reconocer en qué momentos se fija la potencialidad de órganos
del cultivo y en qué momentos se define su número y tamaño final.

Los cambios internos: diferenciación de órganos
Luego de la germinación, las hojas preformadas reanudan su crecimiento y, a partir del meristema apical,

se diferencian nuevas hojas con sus respectivas yemas (Sun, 1957; Thomas y Kanchanapoom, 1991); cada
meristema axilar diferencia, a su vez, nuevas hojas, de manera que en muy poco tiempo luego de la siembra se
produce un alto número potencial de hojas (Borthwick y Parker, 1938). Bajo condiciones de temperatura controlada
(22/26 °C) se ha estimado un ritmo de diferenciación de hojas trifoliadas de 2 días por primordio durante el período
vegetativo, mientras que el plastocrono pasa a ser de 1 día por primordio cerca del período de transición del ápice
al estado reproductivo (Thomas y Kanchanapoom, 1991)

 A nivel meristemático, la transición del estado vegetativo al reproductivo incluye varios eventos im-
portantes: primero, la iniciación floral, que se produce en un meristema axilar en una posición intermedia del
tallo; luego, la diferenciación de flores en el resto de los meristemas axilares y, finalmente, la transformación
del meristema apical al estado reproductivo. El primer signo de la iniciación floral en soja es la aparición de un
pequeño primordio floral en la axila de una bráctea, que precede la diferenciación de los órganos que componen
los ciclos florales de las diferentes flores del racimo (Guard, 1931; Carlson y Lersten, 2004). Mientras progresa
la diferenciación floral en otros meristemas axilares, en el ápice continúan diferenciándose primordios de hojas
por algún tiempo (Borthwick y Parker, 1938).
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El tiempo que transcurre entre la iniciación floral y el cambio del ápice al estado reproductivo depende de
la condición ambiental (principalmente, el fotoperíodo) y del hábito de crecimiento (Bernard, 1972). En las
variedades que poseen hábito de crecimiento determinado, casi simultáneamente con la iniciación floral el
meristema apical deja de diferenciar primordios vegetativos y comienza a formar primordios de flores (Thomas
y Kanchanapoom, 1991). En los genotipos indeterminados, por el contrario, el meristema apical permanece
vegetativo y prosigue diferenciando nudos y hojas aún cuando en el resto de la planta se estén diferenciando
flores  (Caffaro et al., 1988; Saitoh et al., 1999). En un tipo intermedio, el hábito semideterminado, el meristema
apical demora su transición al estado reproductivo con relación al tipo determinado, pero, finalmente, comienza
a diferenciar primordios florales. En todos los hábitos de crecimiento se diferencian racimos de segundo y tercer
orden en varios nudos del tallo principal; en las ramas, la diferenciación floral progresa desde la base hacia el
ápice.

Luego del pasaje de cada meristema (axilar o terminal) al estado reproductivo, cada primordio progresa hasta
convertirse una flor completa. El día de la apertura de la flor se produce su auto-polinización (Fehr, 1980); luego,
las paredes del ovario se alargan dando origen a las vainas, mientras que, en su interior, avanza el desarrollo
del embrión (Peterson et al., 1992; Carlson y Lersten, 2004). Una vez que  las semillas logran establecerse,
presentan una primera etapa (comúnmente llamada fase “lag”) durante la cual se produce la diferenciación de
células embrionales sin una acumulación importante de reservas. Existen relaciones positivas entre el tamaño
del ovario durante los estados tempranos del desarrollo de la vaina y el tamaño de células del embrión (Peterson
et al., 1992), lo que sugiere que los cambios en las características de las flores y vainas jóvenes condicionan,
de alguna manera, el desarrollo y crecimiento posterior de las semillas. La tasa con la que se acumulan reservas
en la semilla, a su vez, está alta y positivamente relacionada con el número de células que se diferencian en los
cotiledones (Egli et al., 1981; Egli et al., 1989; Munier-Jolain y Ney, 1998).  A medida que se acumulan las reservas
en las semillas va disminuyendo su porcentaje de humedad; cuando éste se encuentra entre 55 y 60% se alcanza
la madurez fisiológica, cesando el crecimiento de la semilla (Swank et al., 1987; Egli, 1998). De allí en adelante,
lo único que resta es que las semillas alcancen un contenido de humedad suficientemente bajo como para que
puedan ser cosechadas en forma adecuada.

Los cambios externos: aparición de órganos
De acuerdo a  Fehr y Caviness (1977), el ciclo del cultivo de soja (Fig. 1) se describe de acuerdo al número

de nudos del tallo principal (estados V) o la presencia o tamaño de órganos reproductivos en los nudos
superiores del tallo (estados R). Luego de la emergencia (VE), los cotiledones se abren y se despliegan las hojas
unifoliadas (VC) y, posteriormente, las hojas trifoliadas aparecen a un ritmo que depende, principalmente, de
la temperatura (Hesketh et al., 1973; Thomas y Raper, 1976; Sinclair, 1984a), definiendo los sucesivos estados
V (V1, V2, Vn). Se ha estimado un filocrono de 55,5 °Cd (con una temperatura base de 6 °C), para describir el
ritmo de aparición de hojas trifoliadas (Hesketh et al., 1973), aunque existen diferencias entre cultivares en la
velocidad con la que aparecen las hojas (Sinclair et al., 2005). Bajo muchas condiciones de campo, este filocrono
implica que aproximadamente una hoja se expanda cada  3 o 4 días (Fehr y Caviness, 1977; Bastidas et al., 2008).
El momento en el que empiezan a crecer las ramas y el número de ramas que se producen es bastante variable
entre genotipos y depende fuertemente de las condiciones ambientales que regulan el desarrollo y el crecimiento
del cultivo (Carlson, 1973;  Thomas y Raper, 1977; Herbert y Litchfield, 1982; Board y Settimi, 1986; Caffaro y
Nakayama, 1988; Wallace, 1986; Weaver et al., 1991;  Foroutan-pour et al., 1999).

La primera manifestación externa del estado reproductivo es la apertura de la primera flor (R1) en la posición
basal de un racimo axilar, ubicado en una posición intermedia del tallo principal. La floración de los racimos primarios
del tallo progresa acrópetamente, a un ritmo aproximado de 1 a 3 días entre la floración de nudos adyacentes y,
posteriormente, comienza la apertura de racimos secundarios o terciarios (Gai et al., 1984; Munier Jolain et al., 1994;
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Sorlino et al., 1995; Saitoh et al., 1999). Cuando las flores se abren en alguno de los dos nudos superiores del tallo,
se define el estado de plena floración (R2). La floración en las ramas comienza en R1 o poco después y progresa
desde la base hacia el ápice de cada rama.

Los estados posteriores a R2 consideran la presencia y tamaño de vainas y granos en alguno de los cuatro
nudos superiores: una vaina de 5 mm (R3) o de 2 cm (R4), una semilla de 3 mm (R5) o llenando toda la capacidad
de la vaina (R6). Durante estas fases, en diferentes posiciones del racimo o en diferentes nudos, pueden coexistir
órganos con diferente estado de desarrollo (flores, vainas y semillas) de forma tal que la fase de floración
(definida como el tiempo entre R1 y la apertura de la última flor) se superpone con la fase de fructificación (cuando
se forman nuevas vainas) (Fig. 1).  El período de llenado de granos a nivel de cultivo comienza algunos días
antes de R5 y, dependiendo de las condiciones ambientales y del genotipo, todavía puede haber flores pre-
sentes. Aún en condiciones de buena disponibilidad de recursos, una alta proporción de las flores y vainas
formadas no prosperan, existiendo una elevada mortandad de órganos reproductivos entre floración y me-
diados del llenado de granos (Egli, 2005).  Las semillas continúan creciendo hasta que, al alcanzar la madurez
fisiológica, pierden su color verde y las plantas comienzan a madurar. En el estado R7 o comienzo de madurez
(una vaina con color típico de madurez) casi todos las semillas han alcanzado la madurez fisiológica; la madurez
plena (R8) se considera cuando el 95% de las vainas alcanzan su color típico de madurez.

FIGURA 1. Representación esquemática del ciclo del cultivo de soja y sus fases de desarrollo externo. Se mencionan
los estados de acuerdo a la escala de Fehr y Caviness (1977) y se presenta un detalle del estado de los órganos
durante los estados R. Adaptado de Kantolic et al. (2004).
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Hábitos de crecimiento
Un aspecto importante del ciclo de soja es que el período de aparición de hojas está parcialmente superpuesto

con las fases de floración y fructificación (Fig. 1). El grado de superposición entre fases vegetativas y re-
productivas está, parcialmente, asociado con el hábito de crecimiento o tipo de terminación del tallo (Bernard,
1972). En los tipos o hábitos determinados, muy pocos nudos aparecen luego de R1 en el tallo principal, en cuyo
ápice se forma un importante racimo floral terminal. El hábito indeterminado se caracteriza por el crecimiento
continuo del tallo principal durante gran parte del período reproductivo y por no presentar un racimo apical
importante; en estos genotipos pueden aparecer hasta más de dos tercios de los nudos del tallo principal luego
de R1 (Heatherly y Smith, 2004), cesando la aparición de hojas alrededor del estado R5 (Sinclair, 1984b; Bastidas
et al., 2008). En el hábito semideterminado, la producción de nudos en el tallo principal se prolonga en una
proporción intermedia entre los hábitos extremos y puede formarse un racimo terminal más o menos importante
(Bernard, 1972). A pesar de las diferencias en el momento en que cesa la aparición de hojas en el tallo principal,
en todos los genotipos existe una considerable superposición entre estados reproductivos y la aparición de hojas,
ya que la producción de nudos y hojas en las ramas es máxima entre R1 y  R5 en todos los hábitos de crecimiento
(Board y Settimi, 1986; Egli et al., 1985). La magnitud de la superposición entre fases y las diferencias entre hábitos
de crecimiento dependen, además, de las condiciones ambientales. Los fotoperíodos cortos y la ocurrencia de
condiciones ambientales adversas reducen tanto el número de nudos que aparecen en el tallo principal en
cultivares indeterminados  (Bernard, 1972; Caffaro y Nakayama, 1988) como el crecimiento y el número de nu-
dos de las ramas (Settimi y Board, 1988; Kantolic et al., 1995; Frederick et al., 2001).

Otra característica saliente del ciclo del cultivo de soja es que existe una marcada asincronía en el
desarrollo, tanto dentro como entre diferentes nudos. La aparición continua de nudos en el tallo principal en
sojas indeterminadas retrasa el momento en el que se alcanza la floración en los nudos superiores  (Saitoh,
et al., 1999), generándose una gran diferencia en el estado de desarrollo que presentan los diferentes nudos
de la planta en un momento determinado del ciclo (Munier-Jolain et al., 1993; Munier-Jolain et al., 1994;
Kantolic, 2006). En las plantas determinadas, la mayoría de los nudos del tallo principal y las posiciones
basales de las ramas, comienzan a florecer casi simultáneamente (Bernard, 1972; Gai et al., 1984) pero la
floración dentro de un nudo es más prolongada que en las plantas indeterminadas; esto es una consecuencia
del mayor número de flores que se forman en los racimos de las plantas determinadas y de la mayor contribución
de flores provenientes de ramas y de racimos de segundo y tercer orden (Gai et al., 1984). De la misma manera,
en las plantas inde-terminadas, el período que media entre la iniciación de la primera y la última vaina en un
mismo nudo es, ge-neralmente, más corto, pero la formación de vainas en los nudos apicales del tallo ocurre
más distanciado de R1 que en las plantas determinadas (Egli y Bruening, 2006a). En general, a nivel de planta
entera, las fases de floración y fructificación son, por lo general, más prolongadas en las plantas con hábito
indeterminado (Egli y Legget, 1973; Foley et al., 1986; Egli y Bruening, 2006a). Bajo condiciones normales
de campo, la asincronía tiende a disminuir a medida que la planta se acerca a la madurez (Munier Jolain et
al., 1993; Kantolic, 2006). Las semillas que se desarrollan de las flores que se abren más tardíamente tienden
a tener un período de crecimiento más breve (Egli et al., 1987) y alcanzan la madurez sólo unos pocos días
después de que las primeras vainas perdieron su color verde  (Spaeth y Sinclair, 1984).

FACTORES AMBIENTALES QUE REGULAN
EL DESARROLLO

El momento en el que ocurren los diferentes estados del cultivo y la duración de las fases de desarrollo
dependen fundamentalmente de dos factores ambientales: la temperatura y el fotoperíodo. El resto de los
factores ambientales (radiación, agua, nutrientes, propiedades edáficas) no modifica sustancialmente la
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duración del ciclo y de las fases que lo componen. Una excepción a esto es el agua, que puede aumentar la
duración de la fase siembra-emergencia cuando su disponibilidad es insuficiente. También es frecuente un
acortamiento de las fases finales del ciclo (fructificación y llenado de granos) bajo condiciones de estrés hídrico
pero, al menos parte de estos efectos no son directos sobre el desarrollo, sino que están mediados por
respuestas del cultivo a las deficiencias hídricas (incremento de la temperatura del canopeo, aumento de la
senescencia, etc.).

Para describir el efecto de los factores ambientales sobre el desarrollo, además de analizar los cambios en
la duración de las fases, suele utilizarse como variable de análisis la tasa de desarrollo, que representa la velo-
cidad o ritmo con el que progresa el desarrollo a lo largo de la ontogenia. La tasa de desarrollo puede estimarse
como la recíproca de la duración (duración-1), por lo que cada vez que se produce un aumento en la tasa de
desarrollo, significa que el tiempo entre dos estados de desarrollo disminuye, y viceversa. Estimar el desarrollo
mediante la tasa de desarrollo resulta útil para linearizar algunas respuestas y estimar parámetros para cuantificar
el comportamiento del cultivo con fines predictivos. En este artículo, los efectos de los factores ambientales
se describirán, indistintamente, en base de sus acciones sobre la tasa de desarrollo o sobre la duración de las
fases.

Fotoperíodo
Procesos afectados por el fotoperíodo. Los efectos del fotoperíodo en determinar el momento de floración

en soja han estado bien documentados desde los pioneros estudios de Garner y Allard (1920) y Borthwick y
Parker (1938). La soja es una especie de días cortos y el fotoperíodo regula la mayor parte de sus eventos
reproductivos. Los días largos retrasan la iniciación floral y disminuyen la tasa de desarrollo de primordios
florales (Thomas y Raper, 1977; Thomas y Raper, 1983; Caffaro y Nakayama, 1988; Thomas y Kanchanapoom,
1991; Fleming et al., 1997) demorando, consecuentemente, el momento de floración (Borthwick y Parker, 1938;
Hadley et al., 1984; Roberts y Summerfield, 1987; Sinclair et al., 1991; Upadhyay et al., 1994a; Zhang et al., 2001).
Debido a sus efectos sobre la actividad y diferenciación de meristemas, los fotoperíodos largos aumentan el
número de nudos que se diferencian en el tallo principal (Raper y Kramer, 1987; Caffaro et al., 1988; Kantolic
y Slafer, 2001; Kantolic y Slafer, 2005). El fotoperíodo también modifica el número de ramas y el número de nudos
que tienen éstas, tanto en sojas determinadas (Thomas y Raper 1983; Board y Settimi, 1986; Settimi y Board,
1988) como indeterminadas (Caffaro y Nakayama, 1988).

El fotoperíodo también afecta el desarrollo post- floración. La duración de las fases de floración y
fructificación, y el tiempo que transcurre entre R1 y madurez, aumentan por la exposición directa a fotoperíodos
largos (eg. Johnson et al., 1960; Major et al., 1975; Thomas y Raper, 1976; Lawn y Byth, 1973; Raper y Thomas,
1978; Guiamet y Nakayama, 1984a; Summerfield et al., 1998; Morandi et al., 1988; Kantolic y Slafer, 2001; Han
et al., 2006; Kantolic y Slafer, 2007; Kumudini et al., 2007). Durante el período de llenado de granos, la exposición
a fotoperíodos largos incrementa la duración de la fase “lag”, previa al crecimiento activo de la semilla (Zheng
et al., 2003; Kantolic, 2006), reduce la tasa de crecimiento de la semillla (Thomas y Raper, 1976; Morandi et al.,
1990; Giménez et al., 1997; Zheng et al., 2003), disminuye la tasa de traslocacion de nitrógeno desde las hojas
hacia las semillla (Raper y Kramer, 1987) y disminuye la senescencia foliar (Han et al. 2006).

Se ha propuesto que la sincronización de la madurez de las semillas, que contrasta con el alto grado de
asincronía que prevalece durante las fases de floración y fructificación, son atribuibles a respuestas foto-
periódicas (Gbikpi y Crookston, 1981; Raper y Kramer, 1987): las semillas que desarrollan y crecen más tarde,
en condiciones de campo, están generalmente expuestas a fotoperíodos cortos que aumentan su tasa de
desarrollo y acortan la duración del llenado. De hecho, se ha descripto que plantas de soja expuestas a días
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largos alcanzaron una madurez no-sincrónica en soja, bajo condiciones controladas (Guiamet y
Nakayama,1984b) y bajo condiciones de campo (Mayers et al., 1991).  En experimentos en parcelas a campo,
que incluyeron manipulaciones fotoperiódicas durante el período reproductivo, se encontró que la asincronía
en el desarrollo es afectada cuantitativamente por el fotoperíodo y puede ser parcialmente revertida por la
exposición a días cortos (Kantolic, 2006).

Además de modificar el momento en el que crecen y desarrollan los órganos reproductivos. el fotoperíodo
tiene algunos efectos sobre el número y tamaño de los órganos reproductivos que se forman. En experimentos
realizados bajo condiciones controladas, se encontró que la tasa de alargamiento de las vainas era mayor bajo
días cortos (9 h de fotoperíodo) que bajo días largos (con interrupción de la noche; Guiamet y Nakayama, 1984a)
y que el número de vainas y de semillas aumentaba cuando la fase de fructificación era expuesta a días largos
(Guiamet y Nakayama, 1984a; Guiamet y Nakayama, 1984b; Morandi et al., 1988). Asimismo, en parcelas so-
metidas a manipulaciones artificiales al fotoperíodo, se encontró un incremento en el número de vainas y granos
bajo condiciones de día largo (Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic y Slafer, 2005; Kantolic y Slafer, 2007). El aumento
en el número de semillas en respuesta a fotoperíodos largos estuvo, en estos casos, relacionado con un aumento
en el número de nudos y en el número de vainas por nudo (Fig. 2). Sin embargo, fotoperíodos muy largos en
genotipos altamente sensibles, pueden reducir el número de semillas al promover un mayor aborto de vainas
y semillas (Thomas y Raper, 1976; Raper y Thomas, 1978).

FIGURA 2. Número de vainas establecidas en distintas posiciones del tallo principal de plantas
cultivadas bajo condiciones de fotoperíodo natural (círculos) o extendido artificialmente en 2
horas (triángulos). El número de nudo indica su posición en la planta, correspondiendo el número
1 al nudo cotiledonar. Las líneas horizontales representan el error estandard. Adaptado de Kantolic
(2006).
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Períodos de sensibilidad al fotoperíodo. La soja es sensible al fotoperíodo durante la mayor parte de su ciclo.
Sin embargo, la mayoría de los genotipos presentan una fase inicial de insensibilidad, denominada fase juvenil.
La duración  de la fase juvenil varía, según el genotipo, entre 8 y 33 días bajo temperaturas óptimas (Shanmugasun-
daram y Tsou, 1978; Board y Settimi, 1988; Ellis et al., 1992; Collison et al.,1993). Además, algunas evidencias
sugieren que existen genotipos que no presentan fase juvenil (Wilkerson et al., 1989; Wang et al., 1998). Una vez
superada la fase juvenil, las plantas son sensibles por el resto de su ciclo; sin embargo, los diferentes procesos
que son afectados por el fotoperíodo presentan diferentes ventanas de sensibilidad. El desarrollo de la floración
(que incluye la iniciación floral y el desarrollo de primordios hasta que se abre la primera flor, en R1) es sensible
al fotoperíodo desde el final del período juvenil hasta 12-20 días antes de  R1 (Roberts y Summerfield, 1987; Ellis
et al., 1992; Collison et al., 1993; Upadhyay et al., 1994b) mientras que la sensibilidad para definir la longitud de
la fase de floración finaliza algunos días antes de la apertura de al última flor (Asumadu et al.,1998). El número de
nudos en el tallo principal de una variedad indeterminada del grupo de madurez V puede variar frente a cambios
en el fotoperíodo ocurridos 30 d luego de R1, mientras que la sensibilidad para que se produzcan cambios en la
duración de R3-R6 y en el número de vainas, finaliza alrededor de R5 (Kantolic y Slafer, 2007). La aplicación de
días largos a partir de R5 retrasó la maduración de las semillas; luego de R6, los días largos no afectaron la madurez
pero prolongaron la longevidad de las hojas (Han et al., 2006).

Tipo de respuesta al fotoperíodo. La mayor parte de los genotipos de soja tienen una respuesta cuantitativa
al fotoperíodo (Major et al., 1975; Hadley et al., 1984;  Hodges y French, 1985; Sinclair et al., 1991; Jones et
al., 1991; Summerfield et al., 1993; Grimm et al., 1993; Cober et al., 2001; Stewart et al., 2003). La tasa de desarrollo
es máxima cuando el fotoperíodo es más corto que un determinado umbral; si el fotoperíodo es más largo que
el umbral, la tasa de desarrollo disminuye y la floración es retrasada (Fig. 3). En algunos genotipos se ha estimado
un valor máximo de fotoperíodo, por encima del cual la tasa de desarrollo es cero, es decir, se inhibe totalmente
la floración del cultivo (Grimm et al., 1993; Sinclair et al., 1991; Sinclair et al., 2005), mientras que, en algunos
casos, se ha encontrado la existencia de un valor de fotoperíodo que produce el máximo retraso a floración,
sin que la tasa de desarrollo sea cero (Summerfield et al., 1993).

La sensibilidad fotoperiódica (estimada como el incremento de la duración de la fase pre-floración por hora
de incremento del fotoperíodo) y el umbral por encima del cual el fotoperíodo retrasa el desarrollo, varía entre
genotipos (Fig. 3 a).  Los cultivares de los grupos de madurez  bajo presentan una menor sensibilidad y un mayor
umbral que los de grupo de madurez mayor. Los cultivares que presentan una alta sensibilidad durante los
estados pre-floración también presentan, generalmente, una alta sensibilidad durante post-floración (Guiamet
y Nakayama, 1984 b; Grimm et al., 1994; Summerfield et al., 1998; Kantolic y Slafer, 2005); sin embargo, se han
encontrado diferencias en la sensibilidad post-floración en genotipos que presentan una respuesta similar
hasta floración (Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic, 2005).

Existen genotipos de soja que manifiestan un retraso de la floración bajo días cortos (Hartwig y Kiihl, 1979).
El carácter que gobierna esta respuesta se ha denominado juvenil largo, del inglés “long-juvenile” (Hinson,
1989; Parvez y Gardner, 1987; Wilkerson et al., 1989), aunque no hay evidencias de que realmente confiera una
mayor longitud del período juvenil. De hecho, Cairo et al. (1995), observando en detalle los cambios de
meristemas axilares frente a cambios en las condiciones fotoperiódicas, concluyeron que la iniciación floral no
era retrasada en isolíneas con el carácter juvenil largo comparado con isolíneas normales, sino que el tiempo
entre iniciación floral y R1 era mayor. La mayor parte de los estudios que compararon genotipos con el carácter
juvenil largo y normales han concluido que el principal efecto del carácter consiste en retrasar el desarrollo a
floración. La tasa de desarrollo máxima es menor en estos genotipos (Fig. 3 a), de forma tal que bajo condiciones
de día corto la duración de la fase emergencia- floración es más larga que en los genotipos normales (Sinclair
et al., 1991; Sinclair y Hinson, 1992; Sinclair et al., 2005; Cairo y Morandi, 2006); las diferencias entre genotipos
normales y con carácter juvenil largo son menores bajo condiciones de días largos (Cregan y Hartwig, 1984;
Parvez y Gardner, 1987; Sinclair y Hinson, 1992; Cairo y Morandi, 2006).
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Temperatura
La temperatura controla la duración de las fases en soja, acelerando o retrasando el desarrollo según el

rango térmico (Hesketh et al., 1973; Jones et al., 1991; Cober et al., 2001; Setiyono et al., 2007). Para la mayor
parte de las fases de desarrollo se ha estimado una a temperatura base por debajo de la cual la tasa de desarrollo
es nula; a medida que la temperatura aumenta por encima de la base, la tasa de desarrollo aumenta  hasta que
se alcanza una temperatura o un  rango de temperaturas óptimas, en las cuales la tasa de desarrollo es máxima
(Fig. 3 b). Por encima del rango óptimo, temperaturas mayores disminuyen la tasa de desarrollo hasta que,
a una temperatura máxima, el desarrollo es nulo (Fig. 3 b). En general, las temperaturas cardinales (base,
óptimas, máxima) tienden a disminuir a medida de que avanza el ciclo (Boote et al., 1998; Setiyono et al.,
2007). Por ejemplo, la temperatura base estimada para la fase emergencia-floración está entre 2,5 °C y 7 °C
(Grimm et al., 1993; Boote et al., 1998; Cober et al., 2001; Stewart et al., 2003; Setiyono et al., 2007) mientras
que la temperatura base estimada para los estados posteriores a  R5 fue de 0 °C (Setiyono et al., 2007) o incluso
inferior a 0 °C (Grimm et al., 1994; Boote et al., 1998). Naturalmente, la soja no sobrevive a temperaturas tan
bajas: este valor de temperatura base significa que la tasa de desarrollo entre R5 y madurez es muy poco
reducida por las temperaturas bajas (Boote et al., 1998).

La temperatura también afecta el desarrollo, el establecimiento y el crecimiento de los órganos repro-
ductivos. Temperaturas bajas promueven el desarrollo de malformaciones en las flores y favorecen el aborto
y abscisión de vainas (Thomas y Raper, 1981; Hume y Jackson, 1981, Crozier y Thomas, 1993). Se han estimado
óptimos térmicos para el establecimietno de vainas (Hesketh et al., 1993; Boote et al. 1998), la partición (Jones
et al., 1991),  la tasa de crecimiento de las semilllas y la duración del llenado (Egli y Wardlow, 1980; Gibson y Mullen,
1996; Egli, 1998; Jones et al., 1991). Aunque algunos de los efectos de la temperatura sobre los órganos
reproductivos pueden ser efectos directos sobre su desarrollo, muchas de las respuestas observadas pueden

FIGURA 3. Cambios en la tasa de desarrollo de soja en respuesta al fotoperíodo (a) y a la temperatura (b). En (a)
se representa el comportamiento de un cultivar de grupo de madurez bajo (línea llena) o alto (línea partida) con
respuesta normal al fotoperíodo (líneas gruesas) o con carácter juvenil largo (línea fina). Elaborado a partir de datos
de Sinclair et al. (1991), Boote et al. (1998); Sinclair et al. (2005) y Setiyono et al. (2007).
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resultar de un efecto combinado de la temperatura sobre el desarrollo y sobre el crecimiento. La temperatura
controla la tasa de crecimiento de las plantas a través de efectos directos sobre la asimilación de carbono  (Harley
et al., 1985; Farquhar y Sharkey, 1994; Thomas, 1994) y de efectos indirectos sobre la disponibilidad de agua y
nutrientes (eg. Kramer y Boyer,1995; Fillery, 2001; Sadras y Baldock, 2003).

Respuesta conjunta a la temperatura y al fotoperíodo
En cultivos de soja que crecen en el campo, la duración de las diferentes fases de desarrollo está regulada

simultáneamente por la temperatura y por el fotoperíodo; por lo tanto, la fenología del cultivo depende, fi-
nalmente, de la respuesta genotípica a ambos factores. Así, por ejemplo, el desarrollo de los cultivares de grupo
de madurez bajo resulta más dependiente de la temperatura que del fotoperíodo, debido a su baja sensibilidad
a este factor (Sinclair et al., 2007) y, en contraposición, la tasa de desarrollo luego de R5 resulta más afectada
por el fotoperíodo que por los cambios en la temperatura (Grimm et al., 1994).

Tanto la temperatura como el fotoperíodo tienen una dinámica estacional, y el hecho de que el cultivo
presente una respuesta cuantitativa y continua a ambos factores define fuertes cambios en el desarrollo según
la época de siembra y la localidad. Así por ejemplo, siembras de principios o mediados de primavera en latitudes
medias tienden a acelerar la iniciación floral, con respecto con siembras posteriores, ya que el cultivo expe-
rimenta fotoperíodos cortos durante sus etapas iniciales. Bajo estas condiciones, el cambio de ápice tiende a
adelantarse también reduciendo el número de nudos que se forman en el tallo principal pero, en variedades
indeterminadas con suficiente sensibilidad fotoperiódica, la exposición a días progresivamente más largos
tiende a demorar el cambio de ápice, reduciendo los impactos fotoperiódicos sobre el número de nudos (Fig.
4a). Aun cuando la iniciación floral ocurre relativamente temprano en las fechas más tempranas, la duración
de la fase pre-floración es más larga debido a las bajas temperaturas (Fig. 4b). Finalmente, como en fechas muy
tempranas la floración ocurre bajo condiciones de fotoperíodo relativamente largo, la duración de las fases
posteriores a la floración son más largas con relación a fechas mas tardías (Fig. 4b).

FIGURA 4. Cambios en el número de nudos en el tallo principal (a) y en la duración de las fases previas y posteriores
a la floración (b) en respuesta a variaciones en la fecha de siembra, para cultivares de soja del grupo de madurez
V cultivados en el norte de la provincia de Buenos Aires.
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Además de la acción conjunta de la temperatura y del fotoperíodo sobre el desarrollo, hay algunas
evidencias que muestran que los efectos de ambos factores no son estrictamente aditivos. La existencia de
interacciones entre temperatura y fotoperíodo ha sido reconocida desde los estudios pioneros de respuesta
al fotoperíodo en soja, cuando Parker y Borthwick (1943) encontraron que las bajas temperaturas nocturnas
reducían las respuestas de soja  Biloxi al fotoperíodo; también se reportaron interacciones entre temperatura
y fotoperíodo sobre la producción de primordios florales, la partición y el crecimiento de las semillas (Raper
y Thomas, 1978; Raper y Kramer, 1987). Más recientemente, Cober et al. (2001) estimaron que el grado de
disminución en la sensibilidad fotoperiódica frente a temperaturas bajas, depende del rango térmico explorado
y de la constitución genética. Un resultado interesante de esta interacción es que bajo condiciones de día largo,
variedades muy sensibles al fotoperíodo pueden llegar a florecer más temprano bajo temperaturas frescas que
bajo temperaturas cálidas (Cober et al., 2001).

RELACIONES ENTRE EL CICLO DEL CULTIVO Y EL RENDIMIENTO

Dentro de los límites que definen la estación de crecimiento, la ontogenia de un cultivo de soja debe estar
sincronizada con la disponibilidad de recursos, evitando la coincidencia de condiciones desfavorables con las
etapas más críticas del ciclo (Lawn y Imrie, 1994). La identificación de los estados de desarrollo que definen
el rendimiento resultan, por lo tanto, indispensables para definir tanto la adaptación del cultivo al ambiente como
para establecer su rendimiento potencial, es decir, el que podría lograrse en ausencia de limitantes.

Superada la fase de establecimiento del cultivo (entre siembra y aproximadamente V1) el período más crítico
para la definición del rendimiento de un cultivo de soja abarca los períodos de floración, fructificación y comienzos
del llenado de granos incluyendo, aproximadamente, la fase R4-R6 (Kantolic et al., 2004). Este período está,
principalmente, relacionado con el momento en que se define el número de granos por unidad de superficie
(Board y Tan, 1995; Board et al., 1995; Egli y Zhenwen, 1991; Jiang y Egli, 1993; Jiang y Egli, 1995, Egli, 1997).
Debido a que tanto el número como el peso de las semillas en soja están usualmente limitados por fuente (Egli,
1999; Egli, 1998; Borrás et al., 2004; Egli, 2004; Egli y Bruening, 2006b), cuando ocurren reducciones en el
crecimiento del cultivo durante el período crítico, se reduce el rendimiento. Por lo tanto, la fenología del cultivo
debe ser ajustada para que el nivel de recursos (radiación, agua y nutrientes) y la sanidad del cultivo sean
óptimas durante el período crítico.

Puesto que el rendimiento está relacionado con el crecimiento del cultivo en la etapa crítica, si no existen
limitaciones de nutrientes o de agua,  el rendimiento de soja tenderá a ser máximo en la medida que (i) el período
crítico coincida con condiciones óptimas de radiación y temperatura, y (ii) la fase pre-floración sea suficien-
temente larga como para garantizar la producción de un índice de área foliar que permita una captura plena de
la radiación incidente durante el período crítico. Como el manejo agronómico de soja permite realizar grandes
modificaciones de la densidad de plantas y su distribución espacial, el requisito de lograr plena intercepción
durante el período crítico puede ser satisfecho mediante la utilización de cultivares de fenología muy diferente
y, por lo tanto, no existe una relación directa y positiva entre la longitud del ciclo y el rendimiento potencial
(Egli 1993; Egli y Bruening, 2000; Edwards y Purcell; 2005).

En áreas templadas, que presentan un patrón estacional bien definido de radiación y temperatura y poseen
una longitud de la estación de crecimiento suficientemente larga como para que cumplan su ciclo cultivares
de varios grupos de madurez, se ha encontrado que, en general, los cultivares de ciclo más largo presentan un
menor índice de cosecha que los de ciclo más corto (Schapaugh y Wilcox, 1980; Egli, 1997; Edwards y Purcell,
2005) e, incluso, menos rendimiento potencial (Heatherly y Elmore, 2004). En el otro extremo, Cooper (2003)
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encontró que los máximos rendimientos en el área productiva de Ohio (40°N, 82 °O), bajo riego, se producían
cuando la floración se adelantaba como producto de temperaturas más altas que las normales durante la
primavera. Estas evidencian sugieren que cuanto mejores sean las condiciones de radiación y temperatura
durante el período crítico, mayores serán los rendimientos y, por lo tanto, en la medida que la precocidad de
un cultivar sea mayor y su floración se adelante hacia principios del verano el rendimiento potencial tenderá
a incrementarse (Fig. 5a). Sin embargo, varios estudios han mostrado que los rendimientos de cultivares de ciclo
corto son similares, y no mayores, que los de ciclo mayor (Egli, 1993; Egli y Bruening, 2000; Edwards et al., 2003).
Esto puede deberse a dos causas: por un lado, que los cultivares, además de diferir en su grupo de madurez
difieran en muchas otras características asociadas al rendimiento potencial; en segundo lugar, se ha observado
que la duración de las fases reproductivas tiende a ser menor en los cultivares de ciclo más corto (George et
al., 1990; Egli, 1993; Elgi y Bruening, 2000; Edwards et al., 2003; Kyei-Boahen y Zhang, 2006; Setiyono et al.,
2007). Por lo tanto, un aumento en la tasa de crecimiento durante el período crítico puede ser contrabalanceado
con una disminución en la duración de la fase reproductiva, de forma tal que el crecimiento total durante el
período crítico no se modifique.

La duración de las fases posteriores a floración resulta directamente relacionada con los componentes
numéricos que definen el rendimiento potencial. Se ha encontrado que el número de granos aumentó al
incrementarse la duración de la fase de fructificación (Kantolic y Slafer, 2001; Kantolic y Slafer, 2005; Kantolic
y Slafer, 2007) mientras que el peso final de las semillas tiende a incrementarse cuando aumenta la duración del
período de llenado (Calviño et al., 2003; Egli, 2004). Mediante estudios de simulación, se ha determinado que
un acortamiento del período pre-floración manteniendo la duración total del ciclo (es decir, un alargamiento
de las fases post-floración a expensas de un menor tiempo a floración) incrementaría el rendimiento de soja en
un amplio rango de latitudes y condiciones ambientales (Kantolic et al., 2007). Las bases funcionales de esta
respuesta parecen subyacer en la ocurrencia de las fases de floración y fructificación bajo condiciones de alta
radiación, alta temperatura y fotoperíodos largos que permiten lograr una alta tasa de crecimiento del cultivo

FIGURA 5. Distribución de frecuencia de rendimientos simulados para las condiciones de Pergamino, utilizando
una variedad del grupo de madurez V intermedia (líneas punteadas) y III (líneas llenas) sin limitantes hídricas
ni nutricionales (a) y bajo condiciones de secano (b). Simulaciones realizadas con el modelo CROPGRO-Soybean
(Boote et al., 1998) para una serie histórica de datos meteorológicos (1971-1999).
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durante un largo período crítico, lo que conduce a un mayor crecimiento durante esta fase y, consecuentemente,
un mayor logro de granos. Esta hipótesis está avalada por la existencia de una relación positiva entre el número
de semillas y  la radiación acumulada entre R3 y R6, que se mantiene en un amplio rango de fechas de siembra,
genotipos y tratamientos que manipulan tanto la tasa de desarrollo como la tasa de crecimiento del cultivo
durante el período crítico (Fig. 6).

Cuando las condiciones nutricionales o hídricas no son óptimas, el área foliar y la producción de nudos
por planta pueden volverse limitantes. Por lo tanto, aumentar la duración de la fase de producción de nudos
puede incrementar los rendimientos. En ambientes que presentan restricciones a la expansión de hojas o al
crecimiento de las ramas, los cultivares que presenten un período pre-floración corto por lo general no logran
altos rendimientos, ya que no logran alcanzar plena captura de recursos durante el período crítico. Por el
contrario, en estos ambientes los cultivares con ciclo más largo suelen poseer rendimientos más estables (Fig.
5b).

El hábito de crecimiento, que modifica la longitud de la fase de producción de nudos independientemente
de la duración de la fase pre-floración, no está directamente asociado con el rendimiento potencial, pero confiere
algunas características que pueden modificar la adaptación de los genotipos al ambiente. El hábito de
crecimiento determinado es útil al reducir la altura y el vuelco, pero puede resultar en un enanismo excesivo
en variedades de floración temprana  (Cober y Tanner, 1995). En ambientes restrictivos al crecimiento, ya sea
porque presentan una menor disponibilidad de recursos o una menor estación de crecimiento, los cultivares

FIGURA 6. Relación entre el número de semillas establecidas por unidad de superficie y la radiación incidente
acumulada durante el período crítico en soja. Los datos incluyen cinco experimentos que incluyeron cultivares
comerciales de soja, de los grupos de madurez IV y V, sembrados en Buenos Aires entre mediados de noviembre
y principios de enero durante cuatro años. Los símbolos vacíos corresponden a cultivos creciendo bajo condiciones
de fotoperíodo natural y los símbolos llenos corresponden a tratamientos de extensión del fotoperíodo a partir
de R3. En dos experimentos se aplicó, además, sombreo a partir de R3. Los datos corresponden a los experimentos
descriptos en Kantolic y Slafer (2001; 2005; 2007) y a resultados inéditos.
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indeterminados tienden a rendir más que los determinados (Beaver y Johnson, 1981; Robinson y Wilcox,
1998; Kilgore-Norquest y Sneller,  2000). Sin embargo, el valor relativo del hábito de crecimiento en conferir
adaptación a ambientes diversos depende fuertemente del fondo genético (Heatherly y Elmore, 2004).

El carácter juvenil largo también permite modificar la duración del período de producción de hojas y confiere
a los genotipos un rango más amplio de adaptación (Hartwig y Kiihl, 1979; Hinson, 1989; Parvez y Gardner, 1987;
Sinclair y Hinson, 1992). Su utilización ha sido exitosa en áreas tropicales y sub-tropicales (Kiihl  y Garcia, 1989;
Villarroel y Kilen, 1996, Lima et al., 2000; Destro et al., 2001). En estos ambientes, las condiciones de alta
temperatura y días cortos promueven una floración temprana; la incorporación del carácter juvenil largo evita
la floración temprana, permitiendo el logro de plantas altas con un adecuado número de nudos y área foliar.

La longitud del período pre-floración también está relacionada con la habilidad de las plantas para capturar
los recursos hídricos. Las raíces profundizan hasta aproximadamente el estado R5 (Hoogenboom et al., 1988;
Andriani et al., 2000);  en ausencia de limitantes a la penetración, la velocidad de profundización varía entre
2,6 y 3,6 cm por día, dependiendo de la temperatura del suelo (Dardanelli et al., 2004a). Por lo tanto, la profundidad
que logran las raíces está directamente relacionada con el tiempo entre siembra y R5. Por consiguiente, los
cultivares que poseen un ciclo más largo son capaces de extraer agua de capas más profundas que los precoces
(Dardanelli et al., 2004 b). En contraposición, los cultivares de ciclo largo consumen más agua antes del período
crítico (Edwards y Purcell, 2005); bajo condiciones en las que se desarrolle una sequía tardíamente en el ciclo,
los cultivares de ciclo corto tienden a producir mayores rendimientos (Kane y Grabau, 1992).

Algunos ejemplos del ajuste entre fenología y disponibilidad hídrica están ilustrados en la Figura 7, que
representa el rendimiento logrado por cultivares de varios grupos de madurez sembrados en tres ambientes
diferentes. En los ambientes A (oeste de la provincia de Buenos Aires,  35° S 63°W) y B (este de La Pampa,
36° S 64°W), los cultivos tuvieron una adecuada provisión hídrica desde su siembra (fines de octubre) hasta
diciembre; luego se produjo un período sin lluvias, que se revirtió durante el mes de marzo. En el ambiente A

FIGURA 7. Relación entre el peso promedio de semillas y el número de semillas por unidad de superficie, en cultivos
de soja de los grupos de madurez III (cuadrados blancos), IV (triángulos blancos), V (círculos blancos), VI (cua-
drados negros), VII (rombos negros), VIII (triángulos negros), sembrados en tres ambientes (A, B y C; ver expli-
cación en el texto). Las líneas punteadas corresponden a isolíneas de rendimiento: combinaciones de peso y número
de semilllas para obtener el rendimiento promedio logrado en cada caso. Los datos de A y B fueron tomados de
Mercau (2007) mientras que los datos del ambiente C corresponden a Arias et al. (2004).
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se registró aporte de agua desde la napa y los rendimientos fueron relativamente altos; en este ambiente, se
favoreció el crecimiento de los cultivares de ciclo más corto durante su período crítico, ya que, por ocurrir más
temprano en la estación de crecimiento, este resultó expuesto a  mayor radiación incidente y a temperatura más
alta. Por consiguiente, en este ambiente de alta productividad, los cultivares de ciclo más corto  (grupos de
madurez III y IV) lograron producir, en general, un número y peso de semillas mayores que los de cultivares
de ciclo más largo (grupo de madurez V). En el ambiente B, no se registró aporte de agua desde la napa y la sequía
afectó el período crítico de todos los cultivares, lo que se evidenció por el menor rango de número de semillas
logrado y, consecuentemente, un rendimiento mucho más bajo comparado con el ambiente A. La ocurrencia
de lluvias tardías permitió una recuperación en el peso de las semillas en los cultivares de ciclo más largo (grupo
de madurez V), siendo éstos, en promedio, los que lograron mayores rendimientos. En el ambiente C ( Entre Ríos,
32º25’ S 58º45’ W)  se produjo una sequía terminal, que comenzó en enero y se extendió hasta el final de la estación
de crecimiento. Los cultivares más cortos (en este caso, grupos de madurez IV y V) rindieron por encima del
promedio, mientras que los de ciclo más largo (grupos VII y VIII) tuvieron el menor número de semillas y el
rendimiento más bajo, como consecuencia de las peores condiciones hídricas que enfrentaron durante el
período crítico.

Además de mostrar el patrón general de ajuste entre la fenología y la disponibilidad de recursos, la  Figura
7 también ilustra el alto grado de variabilidad que existe dentro de cada grupo de madurez, que se manifestó
en todos los ambientes, tanto con altos como con bajos rendimientos. Esta variabilidad parecería indicar que,
aun teniendo un ciclo muy parecido, los cultivares modernos de soja difieren entre sí tanto en su rendimiento
potencial como en su adaptación a los diferentes ambientes.

CONTROL GENÉTICO DEL DESARROLLO EN SOJA

En soja, la variabilidad existente en el control genético de la floración, ha sido aprovechada por varios años
en los programas de mejoramiento, con el objetivo de mejorar la adaptación de los cultivares a diferentes
latitudes y regiones climáticas (Curtis et al., 2000). De hecho, la clasificación de los cultivares de soja en Grupos
de Madurez está basada en las respuestas del cultivo al fotoperíodo (Summerfield y Roberts, 1985; Boote et
al., 1998; Heatherly y Elmore, 2004). Como se vio anteriormente, las respuestas fotoperiódicas durante las fases
previas a floración definen, en gran parte, la longitud del ciclo del cultivo y el tamaño potencial de las plantas
y, por lo tanto, poseen un impacto grande en definir la adaptación genotípica y el potencial de rendimiento
(Roberts et al., 1993). El hábito de crecimiento y el carácter largo juvenil regulan, además, el tamaño final de las
plantas y poseen una regulación genética independiente.

Control genético de las respuestas fotoperiódicas
Los estudios genéticos clásicos han demostrado que el control del tiempo a floración involucra al menos

siente loci, cada uno con dos alelos: E1/e1, E2/e2 (Bernard, 1971), E3/e3 (Buzzell, 1971), E4/e4 (Buzzell y Voldeng,
1980), E5/e5 (McBlain y Bernard, 1987), E6/e6 (Bonato y Vello, 1999), y E7/e7, que se encuentra ligado
estrechamente a E1/e1 (Cober y Voldeng, 2001). En la mayoría de los casos, los alelos dominantes o parcialmente
dominantes prolongan el tiempo a floración en respuesta a fotoperíodos largos (Saindon et al., 1989; McBlain
et al., 1987; Cober et al., 1996; Cober y Voldeng, 2001); en contraposición, el alelo E6 en forma dominante
condiciona una floración temprana (Bonato y Vello, 1999). Por sus efectos sobre la longitud total del ciclo, los
genes de la serie E son conocidos también como genes de madurez.
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Para el estudio de los efectos génicos individuales y de las diferentes combinaciones de alelos de los genes
de madurez, se han desarrollado líneas casi isogénicas mediante retrocruzas con diferentes cultivares co-
merciales (Bernard, 1971; Saindon et al., 1989; Voldeng y Saindon, 1991; Voldeng et al., 1996). A partir de su
utilización, se encontró que los genes que controlan el desarrollo antes y después de floración son,
aparentemente, los mismos; sin embargo, sus efectos individuales pueden diferir según la fase de desarrollo
que controlen. Por ejemplo, el alelo E1 tiene un considerable efecto en retrasar la floración bajo días largos, pero
no ejerce prácticamente ningún efecto en retrasar la madurez. En cambio, los efectos de E2, E3, E4, E5 y E7 en
retrasar la floración son menos marcados que los de E1 pero son mucho más efectivos en retrasar la madurez
bajo fotoperíodos largos (Bernard, 1971; Mc Blain y Bernard, 1987; Saindon et al., 1989; Upadhyay et al. 1994a.,
Summerfield et al., 1998; Cober et al., 1996; Cober y Voldeng, 2001). Los efectos de los genes E no son
simplemente aditivos; más aun, las interacciones entre ellos difieren dependiendo del estado de desarrollo del
cultivo (Bernard, 1971; Buzzell y Bernard, 1975; Buzzell y Voldeng, 1980; Upadhyay et al., 1994a).

La sensibilidad al fotoperíodo depende de la composición alélica para los genes E. La sensibilidad tiende a
aumentar a medida que aumenta el número de alelos dominantes (Upadhyay et al. 1994a; Summerfield et al., 1998;
Cober et al., 2001; Stewart et al., 2003; Messina et al., 2006; Kumudini et al., 2007) mientras que el umbral
fotoperiódico también depende del número y tipo de alelos dominantes que se encuentre presente  (Messina et
al., 2006). Los genes de madurez también poseen, aparentemente, un efecto en la duración de la fase juvenil. Líneas
casi isogénicas que presentaban el alelo dominante E1 tendieron a tener un período juvenil más prolongado bajo
condiciones de cámara de cultivo (Upadhyay et al., 1994b); la hipótesis de que  E1 ejerce algún rol en extender
el período juvenil fue respaldada mediante por los resultados de simulación obtenidos por Messina et al. (2006).
Como los efectos de algunos de los genes difieren según la etapa del ciclo, algunos estudios recientes sugieren
que pueden existir combinaciones génicas que otorguen similar sensibilidad fotoperiódica en pre-floración pero
que difieran en post-floración. Por ejemplo, líneas casi isogénicas con el genotipo E1E1 e2e2 e3e3 florecieron
al mismo tiempo que líneas con el genotipo e1e1 E2E2 E3E3; sin embargo, estas últimas manifestaron una mayor
duración de las fases posteriores a la floración asociada a una mayor sensibilidad fotoperiódica luego de R3
(Kantolic, 2005; Peralta, 2008).

Aparentemente, los genes de la serie  E  no tienen efectos directos en la respuesta de la tasa de desarrollo
a la temperatura (Upadhyay et al., 1994a). Sin embargo, algunas combinaciones alélicas parecen conferir
algunas ventajas en la respuesta a temperaturas bajas. Por ejemplo, la combinación E1e3e4 parece, por sí misma,
conferir alguna característica que mejora la calidad y el rendimiento bajo condiciones de temperatura baja, con
respecto a líneas que presentan igual duración del ciclo (Takhashi et al., 2005).

Se ha avanzado en la identificación y mapeo de varios QTL (“quantaitative trait loci”) asociados con el tiempo
a floración en soja, habiéndose desarrollado marcadores moleculares para la localización de algunos de los genes
de la serie E (Keim et al., 1990; Mansur et al., 1996; Lee et al., 1996; Tasma et al., 2001; Abe et al., 2003; Matsumara
et al., 2008). Asimismo, se ha intentado avanzar en la comprensión de su genómica funcional, a partir de algunas
asociaciones entre algunos loci E con genes de Arabidopsis thaliana (L.) Heynh que controlan el tiempo a
floración (Tasma y Shoemaker, 2003); sin embargo, las bases moleculares y funcionales del control fotoperiódico
en soja y los genes E aun no están completamente esclarecidas.

Control genético del carácter juvenil largo
El carácter largo juvenil fue inicialmente identificado en la línea PI 159925. Esta línea había sido clasificada

como perteneciente al grupo de madurez VIII pero se encontró que, cuando se cultivaba bajo condiciones de
día cortos, florecía mucho más tarde que otras variedades de su grupo de madurez (Hartwig y Kiihl, 1979; Hinson,
1989). La línea PI 159925 fue, posteriormente, ampliamente utilizada como fuente del carácter juvenil largo
mediante cruzamientos con variedades agronómicamente mejoradas.
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A partir del estudio del patrón de segregación del carácter juvenil largo en seis poblaciones F2 obtenidas
a partir del cruzamiento entre líneas convencionales y P1 159925, Ray et al. (1995) concluyeron que el carácter
está controlado por un solo gen recesivo (J/j): el genotipo convencional (JJ) manifiesta una respuesta normal
al fotoperíodo mientras que el genotipo juvenil largo (j j) retrasa la floración bajo días cortos. Más recientemente,
a partir del estudio de la herencia del carácter en dos variedades de soja portadoras del carácter largo juvenil
(BR80-6778 y MG/BR 22), se  propuso que éste estaría controlado por tres genes recesivos; un genotipo con
un solo par de alelos recesivos no mostraría el fenotipo largo juvenil, siendo al menos necesarios dos pares
de alelos para que el carácter se exprese; la presencia combinada de los tres loci en estado recesivo causaría
un período pre-floración más largo que cuando se presenta sólo la recombinación en dos loci  (Carpentieri-Pipolo
et al., 2000; Carpentieri-Pipolo et al., 2002).

La segregación  de las características de floración entre líneas con y sin el carácter juvenil largo es claramente
distinguible bajo condiciones de día corto (Cregan y Hartwig, 1984), y las respuestas bajo días largos no pueden
ser utilizadas para predecir su comportamiento bajo días cortos (Hartwig y Kiihl, 1979;  Parvez y Gardner,  1987).
Además, la expresión cuantitativa del carácter juvenil largo es dependiente del fondo genético en el que se
introduce (Sinclair y Hinson, 1992; Ray et al. 1995; Sinclair et al., 2005).  Por lo tanto, para una identificación precisa
de los genotipos portadores del carácter juvenil largo, resulta necesario desarrollar métodos que permitan
independizarse de los efectos ambientales y genéticos sobre su expresión. En este sentido, recientemente se han
desarrollado marcadores moleculares que pueden resultar útiles para la discriminación de plantas portadoras del
carácter largo-juvenil en poblaciones segregantes (Cairo et al., 2002).

Control genético del hábito de crecimiento
El hábito de crecimiento o tipo de terminación del tallo está afectado por dos loci (Dt1 y Dt2) (Bernard, 1972).

El hábito determinado se encuentra condicionado por el alelo recesivo (dt1dt1) mientras que el par dominante
Dt1 Dt1 produce el fenotipo indeterminado. Un segundo gen dominante (Dt2), es responsable del fenotipo
semideterminado; sin embargo, Bernard (1972) observó que, en algunos fondos genéticos, Dt2 y dt1dt1 pueden
resultar indistinguibles. Un tercer alelo (dt1-t) produce un fenotipo determinado con mayor altura que los que
poseen los alelos dt1 (Thompson et al., 1997). Los fenotipos resultantes de dt1-t dt1-t y Dt2 Dt2 pueden ser
similares en altura, pero dt1-t dt1-t es más parecido a  dt1dt1 en cuanto a la morfología de tallos y hojas y la forma
de terminación del tallo. La combinación del alelo de madurez E1 con el alelo del hábito determinado dt1 también
produce plantas determinadas altas; el genotipo E1E1e3e3e4e4 combinado con dtldt1, resulta en una planta
de madurez temprana, determinada y relativamente alta, lo que le otorga tolerancia al vuelco sin enanismo en
ambientes de altas latitudes  (Cober y Tanner, 1995; Curtis et al., 2000).

CONSIDERACIONES FINALES

Uno de los principales ecofisiólogos que estudian el cultivo de soja, el Dr. Denis Egli, investigó las relaciones
entre la fenología y el rendimiento potencial de soja, y resumió sus conclusiones s través de un trabajo previo
que argumentaba  “Is your vegetative phase really necessary? It is necessary but not as necessary as you might
think” (Bunting, 1971, citado en Egli, 1993). En este mismo sentido, el conocimiento de que el rendimiento de
soja está más asociado al crecimiento durante las fases posteriores a la floración que durante las fases previas,
la conexión entre la fenología y el rendimiento de soja puede resumirse en dos aspectos: i) la capacidad del cultivo
para generar una estructura de canopeo que le permita acceder a todos los recursos, sin agotarlos antes del
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período crítico, y ii) el momento en el que ocurre el período crítico, en relación con la disponibilidad de los
recursos.

La independencia genética de las respuestas al fotoperíodo de aquellas que regulan el hábito de crecimiento
o el mínimo tiempo a floración en días cortos (a través del carácter juvenil largo o del control de la etapa juvenil
en sí misma), sumada a flexibilidad en el manejo de la estructura del cultivo que otorgan las prácticas agronómicas
modernas, hacen que el objetivo de lograr un desarrollo vegetativo de las plantas que no limite el rendimiento,
pueda alcanzarse mediante varias estrategias diferentes. Cultivares de ciclo corto, indeterminados, sembrados
oportunamente y manejados correctamente, pueden generar un canopeo similar al que generen cultivares de
ciclo más largo pero difieren en el momento en que ocurre el período crítico, en la cantidad total de recursos
que requieren y en el tiempo de ocupación del lote. En un escenario de intensificación progresiva de la
agricultura, estas características surgen como altamente promisorias y, de hecho, la incorporación del hábito
de crecimiento indeterminado en grupos de madurez que usualmente son determinados, es un objetivo presente
en los planes de mejoramiento de soja en la Argentina.

Sin embargo, aun bajo buenas condiciones ambientales, la utilización de cultivares de ciclo corto tienen un
flanco débil: debido a que su floración precoz está relacionada con una baja sensibilidad fotoperiódica pre-
floración, la mayoría de estos cultivares tienen una baja sensibilidad fotoperiódica en post-floración. Por
consiguiente, tienden a responder a las altas temperaturas reduciendo la duración de las fases críticas, y no
logran capturar las ventajas de la diferente ubicación del período crítico. Un nuevo desafío será el de encontrar
genotipos de floración precoz y duración extendida de las fases reproductivas. Existen escasas evidencias, y
muy recientes, que sugieren cierto grado de independencia en las respuestas fotoperiódicas pre- y post-
floración, asociadas a la composición alélica de los genes de madurez. No están documentados los efectos de los
genes que gobiernan el carácter juvenil largo sobre las fases posteriores a la floración y las interacciones entre
la temperatura y el fotoperíodo están apenas comprendidas. No puede descartarse que, a partir de estudios que
clarifiquen estos aspectos, puedan identificarse nuevos genotipos que permitan realizar un ajuste más fino entre
la fenología y la oferta ambiental, abriendo nuevas rutas para incrementar el rendimiento del cultivo de soja.
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